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Sur la base d’observations effectuées en Cote-d’ivoire, nous abordons ici 
la rkgénération aturelle de la forêt au sens large de dynamique cicatricielle 
ou de reconstitution apres destruction partielle, antbropique ou non. Vu la 
complexité du milieu et des mécanismes, une modélisation ou simplification 
a été nécessaire. Nous nous sommes limité aux espkes que nous avons qua- 
lifiées de structurales, c’est-à-dire aux arbres qui dominent physionomique- 
ment et écologiquement les formations auxquelles ils appartiennent. Ceci 
exclut notamment les lianes et les espèces véritablement sciaphiles. 
Dans la lignée de la tradition forestière et conformément aux idées de 
MANGENOT et de VAN STEENIS, nous distinguons trois groupes straté- 
giques d’arbres illustres chacun par un exemple. Le groupe des “forestières 
sciaphiles” est illustré par Turraeanthus afiicuna, celui des “géantes anémo- 
chocs” par Khaya ivorensis et celui des “pionnières” par Trema guineensis. 
La comparaison des caracteres vitaux de ces trois espkes avec ceux de dix 
autres espèces montre le caractère “naturel? de ces groupes, leur validité 
quant à l’étude de la régénération naturelle. Les caractères les plus 
marquants de ces groupes se rapportent à l’écophysiologie des graines qui 
présentent une dormante secondaire chez les pionnières et n’en présentent 
pas chez les deux autres groupes. Les graines des géantes anémochores e 
distinguent par leur aptitude à supporter la déshydratation, alors que celles 
des “forestières” y sont, au contraire, très sensibles. 
Au Chapitre II, nous introduisons une simplification supplémentaire n 
privilégiant une vision de la dynamique forestière marquée par la phase 
d’ouverture t le rôle de la “composition floristique initiale”. Ceci est justifié 
par le fait que nous ne considérons que des arbres plus ou moins héliophiles 
et que nous considérons uniquement des ouvertures qui n’affectent pas les 
qualités physico-chimiques du sol (au contraire de leurs qualités biolo- 
giques). 
Cette simplification permet de tirer parti d’une notion classique que nous 
remettons a l’honneur : celle de “potentiel floristique”. Elle permet d’inte- 
grer, dans le schéma explicatif de la régénération aturelle, les conditions 
stationnelles et historiques. En accord avec d’autres auteurs anciens ou 
actuels, nous distinguons trois formes principales de potentiel : le potentiel 
végétatif, le potentiel séminal édaphique t le potentiel extérieur ou advectif. 
Ces trois formes de potentiel s’expriment quand elles en trouvent la possibi- 
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lit6 (existence + survie + stimulation), selon l’ordre de priorité du premier 
arrivé, c’est-a-dire : potentiel végétatif puis potentiel séminal edaphique puis 
potentiel advectif. Leur résistance au choc de l’ouverture croît dans le même 
ordre. On met enfin et surtout en évidence une concordance ntre forme de 
potentiel et stratégie. 
Cet ensemble de considérations permet de montrer qu’en fonction de l’in- 
tensité des perturbations, de leurs répétitions, la régénération naturelle 
conduit 2 des formations dominées par des plantes issues d’un potentiel flo- 
ristique ou d’un autre, écologiquement bien différents. On aboutit In des 
changements floristiques et dynamiques profonds. 
Nous donnons quelques exemples d’évolution de la végétation interpretes 
selon notre modèle : trouée - persistance - stimulation - expression, le pre- 
mier à l’échelle de la trou6e de Chablis, le deuxieme à l’échelle du champ sur 
brûlis, le troisième à Echelle du paysage. 
Le modèle permet de montrer qu’il est possible d’orienter la régénération 
naturelle pour favoriser le développement de formations dominées par des 
espèces de tel ou tel groupe stratégique. Dans la majorité des cas, il importe 
surtout d’éviter le developpement explosif et quasi irréversible des espèces 
les plus envahissantes. 
La lenteur des processus d’évolution vers un hypothétique climax est telle 
qu’il importe de garder la plus extrême prudence quant à l’aménagement des 
formations plus ou moins primaires encore existantes et dont le “potentiel” 
biologique est inestimable. 
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SUMMARY 
Ecological cycle of three canopy forming species are described from 
Ivory Coast. They examplify three different strategies or groups which 
encompass most of the largest trees. These are the pioneer or belukar strate- 
gy of which Trema guineensis is the type, the large wind-born group with 
Khaya ivorensis as an exemple and shade forest species group with 
Turraeanthus africana. 
The seed ecophysiology is what distinguish those groups at fïrst step. 
Seeds of Trema exhibit a photoblastic dormancy and are very long lived. 
Seeds of Khaya cari endure high evaporative conditions and the dry seed 
stay alive for a rather long time, meanwhile Turraeanthus seed is very rapid- 
ly destroyed by dessiccation and camrot stay alive without ongoing germi- 
nation. All the other traits of these species are linked with seed type, mainly 
: dispersai, growth rate, longevity, height, etc. 
All this canopy species highly benefit from high light level and need 
gaps to reach maturity. That is why gaps are SO important for their succes, 
and their reproduction cari be described as triggered by the caver opening. 
Past story and surrounding vegetation determine available species for 
regeneration. This floristical potential cari be divided into three main class : 
vegetative potential, seed bank, and dispersal potential. As a rule of thumb, 
they exhibit the same order of priority in their expression. Each potential has 
to exist, resist and be stimulated to get in the rtm till the opening space is 
saturated back. Identity between strategies and potentials, to say shade spe- 
cies and vegetative potential, pionneer and seed bank, large wind-born spe- 
cies and dispersal potential is demonstrated and used to predict natural rege- 
neration after different degrees of perturbations. 
Some examples of application are given and some stumbling points are 
discussed. 
GLOSSAIRE 
Anémochore : Espèce dont les diaspores (fruits ou graines) possèdent 
des adaptations morphologiques pour la dispersion par le vent. On 
distingue 3 types ou classes d’anémochores :
- type planeur lourd à aile ou ptérochore 
- type planeur léger à aigrette ou pogonochore 
- type poussière. 
Autochore : Espèce qui disperse ses graines ; la déhiscence brutale 
des fruits est, dans le cas des arbres de Côte-d’Ivoire, le mode d’au- 
tochorie le plus fréquent. 
Brin : Tige ou individu de faible taille ou de faible diamètre, en par- 
lant des arbres. 
Climax : Stade théorique ultime de l’évolution d’une communauté 
végétale livrée à elle-même. La présence de perturbations natu- 
relles, variables en fréquence, étendue et intensité, induit des rajeu- 
nissements et des évolutions différentes de point en point. De ce 
fait, le climax est la somme des étapes de ces diverses successions 
(OLIVER, 1981). Il tire de cette complexité une partie de sa di- 
versité floristique (COMLL, 1978) et ne peut être considéré qu’à 
une échelle très grande. 
Composition floristique initiale : Ensemble floristique présent dans 
les premiers temps de la succession mais dont le développement se 
fait par étapes successives. L’importance de la Composition Floris- 
tique Initiale est soulignée par EGLER (1954) qui l’oppose à celle 
des relais floristiques, c’est-à-dire des arrivées étalées et immé- 
diatement suivies de développement. 
Ecésis : Installation réussie d’un organisme dans un nouvel envi- 
ronnement (du grec oikesis, même racine que écologie). 
Equienne : Formé d’individus contemporains. L’idée de comtem- 




Héliophile : “qui aime le soleil”. 
Pionnière : Espèce qui initie la succession. Terme utilisé ici pour les 
arbres qui occupent en premier les sols récemment dénudés 
(pionnières de succession secondaire). Grâce à leur dormante, les 
pionnières ne germent que dans les trouées. La plupart ont une vie 
brève, une faible stature et une croissance très rapide. On pourrait 
les appeler “foraminicole” sur la racine latine, ou “trématique” sur 
la racine grecque. 
Potentiel floristique : Ensemble des espèces qui sont capables de 
s’installer sur un site à un moment-donné. 
Potentiel floristique extérieur ou advectif : Espèces (en fruit) si- 
tuées à portée de dispersion, éventuellement dans une végétation 
différente, d’où le terme d’advectif, c’est-à-dire capable de modi- 
fier. 
Potentiel floristique séminal édaphique : Il est constitué par les 
graines dormantes dans le sol = “seed bank”. 
Potentiel floristique végétatif : Espèces qui existent déjà sur place, à 
l’état végétatif, à un moment donné. On peut distinguer plusieurs 
sous-ensembles, notamment, à l’instar de NOBLE et SLATYER 
(1980) celui des plantes matures, ou celui des petits plants d’es- 
pèces sciaphiles en attente dans le sous-bois que nous avons appelé 
“néophytion” (ALEXANDRE, 1977c), le “seedling bank” des 
Anglo-Saxons, ou encore celui des plantes déjàgrandes mais suffi- 
samment jeunes pour rejeter, drageonner, etc. (ALEXANDRE, 
1981). 
Sciaphile : “Qui aime l’ombre” par opposition à héliophile. En fait, 
tous les arbres de la voûte forestière sont plus ou moins strictement 
héliophiles, du moins au stade adulte. 
Succession végétale : Séquence chronologique ordonnée de l’évolu- 
tion d’une communauté végétale à partir d’un état peu évolué vers 
un état plus évolué dont le stade final serait le climax. La composi- 
tion floristique n’est qu’un des paramètres à considérer. 
Zoochore : Espèce adaptée à la dispersion par les animaux. 
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AVANT-PROPOS 
Si le monde vivant est complexe, le milieu forestier tropical peu ou pas 
transformé l’est a l’extrême (RICHARDS, 1973b); c’est un monde où sous 
une apparente monotonie, l’exception prend plus d’importance que la regle, 
où l’interaction des facteurs est plus déterminante que les facteurs eux- 
mêmes. Face à ce monde, stressant pour un jeune chercheur, nous nous 
sommes souvent laissé guider par le hasard des observations de terrain dans 
une démarche que LEGAY (1986) qualifierait d”‘indisciplinaire” et nous 
avons surtout beaucoup profite de toutes les collaborations que pouvait 
offrir le Centre d’Adiopodoumé où nous avons travaillé pendant 7 ans. 
Nous sommes particulièrement redevable a Dominique DUVIARD qui 
fut pour nous plus qu’un collègue de grande valeur. Botaniste avant de se 
spécialiser dans l’écologie des insectes, il nous a permis de découvrir, avec 
les idées de JANZEN, une première problématique pour nos travaux. Mais 
bien plus, c’est à son contact que nous avons appris à mesurer la relativité de 
Ia perception de la complexité et l’intérêt qu’il a porte à nos travaux 
(DUVIARD, 1979) nous a été un puissant stimulant. 
Outre celui de Dominique DUVIARD, nous aimerions ici mentionner les 
noms des autres collegues avec qui nous avons eu des échanges enri- 
chissants, en particulier les botanistes C. HUTTEL, F. BERNHARD- 
REVERSAT, F-KAHN, C. DE NAMUR, AI? VOOREN, A. DE ROUW, E. 
NIERSTRASZ et notre ami H.G. TEHE qui nous a fait bénéficier de sa pro- 
fonde connaissance de la forêt. Egalement l’entomologiste G. COUTURIER, 
les nématologistes G. REVERSAT et P. CADET, le rodentologue H. 
DOSSO. Nous les remercions tous ici, ainsi que ceux avec qui nous avons 
pu, en Guyane, poursuivre nos réflexions dans le cadre du Programme 
Ecérex : M.-F. PREVOST, J.-P. LESCURE qui a lancé a Ecérex les pro- 
grammes que nous avons ensuite repris, R. BOULET qui les a en partie ins- 
pires, ainsi que le Professeur H. PUIG toujours coopératif et qui nous fait 
l’honneur de participer à notre jury. 
Nous voulons aussi remercier ceux qui nous ont permis de constituer une 
petite équipe de recherche dans un éphémère laboratoire d’écologie : M. 
LEROUX, J.-F. LACOSTE, T. DESJARDINS, A. LECLERC, B. 
BARTHES et C. LE BERRE. 
Au Professeur G. LEMEE qui a toujours suivi nos travaux et nous a fait 
bénéficier de ses conseils, au Professeur H. PUIG, pour sa collaboration et 
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son amitié, je renouvelle mes remerciements. 
J’adresse au Professeur Nicole VARTANIAN toute ma gratitude pour sa 
longue amitié, sa confiance et son chaleureux soutien. 
Au Professeur R.A.A. OLDEMAN dont j’ai découvert ardivement les 
travaux que je decouvre encore a chaque lecture, j’adresse mes remercie- 
ments. 
Je remercie le Professeur B. SAUGIER de m’avoir accueilli dans son 
laboratoire et de la confiance qu’il m’a tCmoign6e dès mon retour d’Afrique. 
J’adresse a Monsieur G. AUSSENAC mes remerciements sincères pour 
son aimable contribution a l’achèvement de ce travail. 
Je remercie également J. ESCARRE, J-L. GUILLAUMET, F. HALLÉ, 
A. HLADIK, J. LEPART et B. RIERA pour leur travail de lecture et les 
remarques constructives qu’ils m’ont apportées. 
Enfin à Aleïda, qui fut tour a tour manoeuvre, secrétaire, dessinateur, 
technicienne, documentaliste... et épouse, j’adresse l’expression de ma pro- 
fonde gratitude. 
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“Sur les berges, s’élevait la dense 
végétation de t’équateur, les arbres 
enonnes aux retombées chevelues, des 
lianes gigan fesques qui semblaient jaillir 
des branches ; courant sur le sol, un 
enchevêtrement de plantes aiguës 
comme des poignards. 
Dans cette brousse hostile, un sen- 
tier étroit avait été taillé à coup de sabre 
. cela n’empêchait pas la nature de 
repiendre l’offensive et de regagner en 
hâte l’espace qu’on lui avait dérobé”. 
L. CHARTERIS, le Saint en Afrique, 1963 
INTRODUCTION 
1. LE CADRE SCIENTIFIQUE DE L’ÉTUDE 
On ne peut aborder l’étude des mécanismes qui contrôlent les divers 
aspects d’une biocénose, espérer en comprendre le déterminisme, si l’on n’en 
com-raît pas suffisamment les composantes. 
La forêt de C&e-d’ivoire offre à ce point de vue, par rapport à la grande 
majorité des formations tropicales analogues, l’énorme avantage d’avoir été 
bien étudiée. Après CHEVALIER qui dès le début du siècle s’interroge sur la 
notion de forêt vierge et de forêt secondaire, MANGENOT et AUBREVIL- 
LE se sont penchés non seulement sur la flore mais aussi sur la dynamique 
de la végétation. Le nom de MANGENOT reste attaché à la notion d’espèce 
cicatricielle et celui a’AUBREVILLE à la notion de “mosaïque”. Ces trois 
auteurs avaient le souci du développement et il est bien malheureux que 
leurs idées, qui semblent oujours d’actualité (ALEXANDRE 1979), n’aient 
pas été mises à profit plus t6t. 
On doit de plus à AUBREVILLE une magnifique et précieuse “flore fo- 
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restière”, plusieurs fois mise à jour et qui est, en partie, compl&?e par l’ou- 
vrage de DE LA MENSBRUGE (1966) pour les plantules. 
EMBERGER, MANGENOT et MIEGE (1950a et b) ont décrit des unités 
phytosociologiques en forêt, non sans éveiller une polémique dans laquelle 
nous n’entrerons pas. Ces travaux ont été repris par GTJILLAUMET (1967) 
pour le sud-ouest de la Côte-d’Ivoire et GUILLAUMET et ADJANOHOUN 
(1971) pour l’ensemble du pays. 
Enfin KAHN (1982) a récemment publié une étude sur la dynamique 
structurale de la végétation après coupe et btilis agricoles. 
2. NOTRE ÉTUDE 
En Cote-d’ivoire, deux programmes nous ont été successivement confiés. 
Tout d’abord ce fut l’étude ,de la “régénération aturelle” d’une essence pré- 
cieuse, 1’Avodiré (Turraeanthus @ricana), en forêt du Banco 
(ALEXANDRE 1977b). Ce travail s’inscrivait dans le cadre du programme 
PBI (Programme Biologique International) mené par Ch. HUTTEL et F. 
BERNHARD, sous la direction du Professeur LEMEE. La synthèse de leurs 
travaux a été publiée dans “La Terre et la Vie” (LEMEE, HUTTEL, BERN- 
HARD-REVERSAT, 1975). 
Ce fut ensuite, avec le développement du projet MAB (Man and 
Biosphere) à Taï, et sous la direction de J.-L. GUILLAUMET, l’etude de 
l’impact de l’exploitation forestier-e sur l’évolution de la forêt (Unesco, 
1984). Il s’agissait oujours d’une étude de “régennération naturelle” mais 
cette fois d’une étude synecologique où le facteur humain était pris en comp- 
te, ce qui correspondait 21 l’évolution des concepts écologiques de l’époque et 
à la succession du MAB au PBI. Ce dernier se tournait en effet surtout vers 
ces milieux qu’on appelait, a l’époque, “naturels” et qu’on désignerait plutôt 
actuellement comme “peu anthropisés”. 
Déjà l’étude des Chablis où se joue la réussite ou l’échec de la régénéra- 
tion naturelle de Turraeanthus nous avait conduit a nous intéresser à la bio- 
logie de Trema guineensis, espéce surtout fréquente dans les brousses 
anthropiques (ALEXANDRE 1978b), et de là, a émettre quelques hypo- 
th&cks quant a la dynamique de la végétation tant forestière que post-cultura- 
le, notamment celle de l’installation precoce et quasi simultanée des espèces 
cicatricielles et de leur dominante ultérieure successive dans l’ordre de leur 
longévite, de leur taille ou de leur tolerance à l’ombrage. L’idee de contem- 
poranéité, apparue avec la notion de “composition floristique initiale” seIon 
EGLER (1954) (cf Chapitre II), est largement admise’ actuellement. Elle se 
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retrouve notamment dans les travaux de HARTSHORN (1980), GOMEZ- 
POMPA et VAZQUEZ-YANES (1981), OLIVER (198 1), UHL et coll. 
(1981, 1982b), FINEGAN (1984) et débouche sur la notion d”‘éco-unit&” 
(OLDEMAN (1983) ou sous-ensembles équiennes initiés par les différentes 
perturbations, dont la somme constitue le peuplement. Nous avions éga- 
lement insisté sur l’idée de l’antagonisme ntre groupes dominants parti- 
culiérement net dans le cas des ligneuses et des graminées (ALEXANDRE 
1977a, ALEXANDRE et al. 1978). 
L’étude de la régenération aturelle en forêt de Taï nous a permis de 
conduire des observations phénoménologiques diverses : r6le disperseur des 
animaux (ALEXANDRE 1978a, 198Ob, 1982a), phénologie de la fruc- 
tification (ALEXANDRE 198Oa), pénétration de la lumière (ALEXANDRE 
198lb, 1982b, 1982d, 1982f), dynamique des petits plants en sous-bois et 
dans les trouées (ALEXANDRE 1982e, MERSTRASZ et ALEXANDRE 
1982 ). 
Ces diverses études nous ont conduit à développer un modèle en 
confrontant les caractères adaptatifs des espèces avec les facteurs d’environ- 
nement (ALEXANDRE 1977a, 1979, 198la, 1982~). C’est ce modele que 
nous reprenons ici avec un recul de près de dix annees et l’expérience acqui- 
se en Guyane où nous avons pu le mettre à profit dans la recherche 
appliquée au développement agricole (ALEXANDRE 1984, ALEXANDRE 
et CREMERS 1985, ALEXANDRE 1986) et sylvicole (LACOSTE et 
ALEXANDRE 1988). 
Le domaine de la régénération aturelle est l’un de ceux où il importe de 
discuter de l’emploi des mots, de leur acception, si l’on ne veut pas alimenter 
de vaines discussions. 
Dans le sens des forestiers, la “régCn&ation aturelle” est une technique 
qui fait appel a l’ensemencement spontané : elle s’oppose aux techniques 
d’enrichissement ou de plantation. Dans le sens des écologistes, c’est l’en- 
semble des processus dynamiques qui permettent de reconstituer un couvert 
qui a été entamé (BOGGIE, 1960 ; ALEXANDRE, 1979). Pour les uns et 
pour les autres, c’est aussi la population de brins en sous-bois (ROLLET, 
1969). 
L’idCe de régénération aturelle est très généralement associée a l’idée de 
“succession” (voir par exemple LEPART et ESCARRE, 1983). Dans le 
cadre conceptuel issu des travaux de CLEMENTS, qualifié de “classique” 
15 
INTRODUCTION 
par DRURY et MSBET (1973), on oppose succession primaire et secondai- 
re. La succession primaire est le processus de transformation du milieu abio- 
tique par la végétation, processus qui aboutit au climax ou stade évolué et 
stable, en équilibre avec le macroclimat. La succession secondaire st celle 
qui s’observe dans les milieux où une végétation développke st détruite par 
une agression externe. Cette végétation reposait sur un sol évolué, en règle 
générale plus fertile qu’un sol jeune, et la dynamique conduit alors à un 
retour sur place d’une formation qui existait avant la perturbation. Dans ce 
cas “régénération aturelle” est synonyme de “reconstitution”. Au sens de 
TANSLEY, on parlera de dynamique autogene t alTogène. Quand le facteur 
d’agression est l’homme, on peut parler de série anthropogène. 
Les forêts primaires sont à la fois stables à une Cchelle d’espace suffisan- 
te et en constant renouvellement. Il faut bien que les individus qui ont atteint 
leur âge de vieillesse soient renouvelés. Mais la mort “naturelle” n’est pas 
celle qui touche le plus grand pourcentage des arbres ; ces édifices puissants 
sont a la merci du poids des lianes, des efforts du vent, de l’instabilité des 
sols aggravée par l’engorgement et la pourriture des racines... Des arbres, 
grands ou petits, sont continuellement casses ou déracinés et occasionnent 
dans leur chute de multiples dégâts : ce sont les Chablis. Ils sont totalement 
indissociables de la forêt “intacte” (e.g. RIERA et ALEXANDRE, 1988, et 
nombreux auteurs). 
Le climax n’est donc pas fige mais au contraire le siège d’une dynamique 
complexe, avec apparitions transitoires et localisées de faciès distincts, de 
“successions” àpetites échelles. Chacune de ces petites successions conduit 
à des changements localisés dans la composition de la forêt : telle espèce 
rare ici y devient fréquente tandis qu’elle se raréfie ailleurs. La mort des 
arbres faisant partie intégrante du climax, la dynamique interne dans les cha- 
blis n’est pas la reconstitution de la forêt mais bien une phase particulière de 
sa p&ennité avec passage par des phases diverses tant par la structure, la 
composition floristique que le stade de maturité des individus. Mais il n’y a 
pas, sinon sur une très grande échelle de temps en liaison avec l’évolution 
des climats, de direction privilégiée de transformation. La régénération atu- 
relle de la forêt primaire, sa dynamique interne, peut difficilement être quali- 
fiée de successionnelle t sa dynamique, qui n’est ni vraiment liée a une per- 
turbation étrangère au milieu, ni h une transformation du milieu par lui- 
même, est sans doute plus “endogène” (nécessaire mais non orientée) qu’au- 
togène (orientée par l’étape précédente) ou allogene (orientée par la per- 
turbation). 
Les perturbations apportées par l’homme au milieu forestier tropical, 
quoique tres variables en intensite comme en frequence, aboutissent a des 
transformations profondes du couvert et les mécanismes de la régénération 
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naturelle apri% culture ou autre intervention peuvent hre considérks, a prio- 
ri, comme différents de ceux que l’on rencontre en forêt “intacte”. Ainsi, 
après abandon des essarts pris sur la forêt, on voit les friches successivement 
dominées par des espèces ou groupes d’espèces particulières qui, par leur 
abondance, forment des peuplements homogènes contrastant avec la diversi- 
té floristique et structurale de la forêt “mature” (cf infra 9 1.2). Cependant, 
ces espèces particulières, favorides par l’homme, ont évolué bien avant son 
intervention ; elles trouvent leur origine dans des milieux “primaires” et 
notamment en forêt où elles peuvent participer a la cicatrisation des trouées, 
notamment des plus grandes liées aux cyclones, aux volcans, aux feux ou 
aux glissements de terrain. Les peuplements qu’elles forment passent par des 
phases qui sont analogues à celles que l’on peut observer dans les Chablis. 
Ainsi RICHARDS (1952) arrive a la conclusion (p. 42) qu’une trouée natu- 
relle en forêt est le théâtre d’une succession secondaire à très petite échelle 
et @. 399) que la succession secondaire reproduit, a une échelle plus grande, 
les changements qui se produisent au cours de la r6génération ormale de la 
forêt primaire. 
Nous en prendrons argument pour traiter globalement la régenération 
naturelle, quitte à revenir sur la distinction succession primaire/succession 
secondaire lors de la discussion. 
Nous aborderons dans un premier temps ce très vaste et très complexe 
champ d’étude qu’est la r6génération aturelle en forêt dense par le biais de 
l’écologie des arbres qui dominent (ou peuvent dominer) structuralement les 
formations forestières adultes ou cicatricielles. Ceci nous conduira à définir 
trois groupes stratégiques dominants. Les lianes, herbacées ou ligneuses 
sciaphiles ne seront qu’évoquées (Chapitre 1). Nous discuterons ensuite de la 
notion de phases dynamiques, impliquant une discontinuité dans les méca- 
nismes de la régénération aturelle (Chapitre II), ce qui nous permettra de 
déboucher sur un modele simple (Chapitre III) dont quelques exemples 
seront envisagés au Chapitre IV Enfin nous reviendrons, au Chapitre V, sur 
quelques points de discussion et notamment sur le retour possible ou non a 
un éventuel “climax”. 
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Photo 1. Petit plant d’avodir6 (Turmeunthw ufticana, M&ac&) dans un petit cha- 
blis de la forêt du Banco pr&s d’Abidjan. 
La prbance de plusieurs jeunes feuilles com~sées encore incompktement dbveloppées tde couleur claire 
témoigne de la rapidité de auissance & la plante dans las conditions particuli&res du petit chablis. Cette croissance 
atteint 2m par an en hauteur. Avant de bénéficier de conditions de croissance favorable, lepetit plant a pu vbgbter 
plusieurs dizaihes d’années à l’ombre du sous-bis à la merci des herbivores, des parasites et des chutes de 
branches. Cette phase d’attente est obligbe. En effet la graine “récalcitrante” meurt trbs rapidement quand elle est 
soumise à un microclimat desskhant et ne peut donc pas germer en clairière. 
Photo 2. Petit Chablis au Banco.’ 
Le changement spectral dû à l’ouverture ducouvert et le dbhirement du rbseau racinaire superficiel ont permis la 
germination de deux arbres ponniers : Musanga ceu~@oides (grandes feuilles palmbes) et Macaran@ b;nrt&i (long 
pétiole t limbe cordé). LWairement insuffisant et irr6guMement r&a.rti (de l’ordre de 5 % sauf lors des passages 
de soleil) n’assure PS leur croissance. Ces plants ’btiolent au pint de finir par plier sous leur popre poids. Les 
grandes feuilles allongées appartiennent à Pakola hirsutz, herbacbe ckatricielle beaucr~up plus tokrante à I’omlxa- 
ge et tr&s abondante au Banco. Parmi les semis au premier plan, on note quelques tins de Turraeanthuç ahma 
qui n’ont pas encore amorcé leur phase de cmissance rapide. 
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Dieu dit :“Voyez !Je vous donne, sur 
toute la surface de la terre, toute herbe 
portant semence, ainsi que tous les 
arbres fruitiers, avec leur semence pour 
les reproduire : ce sera votre nourriture’: 
Genèse 1.29 
CHAPITRE 1 
AUTÉCOLOGLE DES ESPÈCES DOMINANTES. 
EN FORÊT DENSE : 
DÉFINITION DE GROUPES STRATÉGIQUES 
1.1. DYNAMIQUESUCCESSIONNELLEENFORETPRIMAIRE , 
ETCARACTERESDESGRANDSARBRES"SCIAPHILES" 
Les espèces véritablement sciaphiles ne se rencontrent que parmi les 
espèces qui occupent en permanence l s étages inférieurs de la forêt (WHIT- 
MORE, 1975). Qu’elles soient ligneuses ou non, elles diffèrent suffi- 
samment des autres arbres pour former, sur la base de la stratégie d’alloca- 
tion des ressources photosynthétiques, et au même titre que les herbacées ou 
.les 1ianes;une categorie à part que nous n’étudierons pas. 
Ce travail se limite aux espèces de la voûte, que nous avons qualifiées de 
“structurales” et qu’on pourrait également qualifier de “tectiques” (c’est-à- 
dire pouvant former le dais ou “toit” de la végétation). Ces espèces néces- 
sitent toutes une ouverture du couvert pour croître et deviennent héliophiles 
adultes, ce qui leur vaut l’appellation de scia-héliophytes (GUILLAUMET, 
1967) ou d’héliopalyphytes (VOOREN, 1979). Nous conserverons, nban- 
moins, par commodité et pour ne pas rompre avec une tradition bien établie, 
l’appellation de “sciaphiles” pour ces arbres qui ne le sont qu’une partie de 
leur vie. 
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a) Un exemple : Turraeanthus afticanà 
Parmi les arbres de la voûte des forêts peu perturbées, Turraeanthus 
africana peut être considéré comme tres caractéristique. C’est un arbre au 
bois precieux, haut de 30 a 35 m, tr$s abondant dans la réserve forestiere du 
Banco où nous l’avons étudié et où il montre une tendance à la grégarité 
(ALEXANDRE, 1977b). 
Le cycle biologique de Turraeanthus africana ou avodiré montre des 
phases bien distinctes. La graine germe en sous-bois sitôt dispersée t donne 
un petit plant qui peut subsister un grand nombre d’amrees dans le sous-bois 
malgré une croissance proche de zéro. A la faveur d’une trouée de Chablis, il 
peut montrer une croissance rapide qui lui permet, éventuellement, d’at- 
teindre la voûte. Une fois adulte, l’arbre se reproduit de nombreuses années. 
La germination en dehors du sous-bois est impossible en raison .de la sensi- 
bilité de.la graine au dessèchement ; de même, les petits plants sont détruits 
(brûl&) dans les trop grandes clairières (ALEXANDRE, ibid. et figure 1). 
Au total il y a pour cet arbre 3 phases différentes e deroulant chacune 
dans un biotope différent : germination et attente n sous-bois, croissance n 
Chablis, reproduction dans la voûte. L’existence du “sous-bois” dépend de 
l’intégrité de la voûte et il n’y a donc, pour la forêt, que 2 phases : 
- Une phase structurée, avec voûte continue bien éelairee qui determine 
un sous-bois sombre mais où la température t l’humidite sont constantes. 
C’est une phase où les changements dans le peuplement sont lents.. 
- Une phase de Chablis où les changements floristiques et structuraux 
sont rapides et font intervenir des espèces qui peuvent être-absentes du sous- 
bois. Les conditions mesologiques y sont contrastees avec de forts gradients 
latéraux et verticaux. 
Les mesures de croissance que nous avons effectuées en forêt de Taï 
(ALEXANDRE, 1982e) montrent que l’exemple de l’avodiré pourrait bien 
s’étendre à l’ensemble des especes de la voûte en basse Côte-d’Ivoire. 
RICHARDS (1952) puis BAUR (1964) avaient déjà considéré l’aptitude a 
survivre à l’ombre et à croître dans les trouees comme caractéristique des 
grands arbres des forêts tropicales. Pour WHITMORE (1975, p. SS), il y au- 
rait des arbres sur l’île de Kolombangara, qui s’installeraient et CroîtraicnE 
sous forêt intacte, sans l’aide d’une trouee. Il pourrait s’agir d’une exception 
liée B la grande fréquence des cyclones sur cette île (WHITMORE, 1974 ; F. 
HALLÉ, com. pers.). En fait, même pour WHITMORE, le Chablis reste 
l’événement essentiel de la régénération, ce qui est en accord avec la théorie 
sylvigénétique de OLDEMAN (in HALLE et al., 1978). La dynamique in- 
terne de la forêt apparaît donc par essence comme discontinue. 
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Figure 1. Cycle vital de 4 espèces représentatives de stratégies écologiques diffé- 
rentes (cf ALEXANDRE, I977a). (Suite page suivante) 
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b) Attente en sous-bois 
La lenteur de croissance en sous-bois est bien entendu essentiellement 
liée à la faiblesse de l‘éclairement. En l’absence de perturbation, la structure 
forestière s’établit pour utiliser toute l’énergie lumineuse disponible. C’est le 
point de compensation lumineux qui limite l’indice foliaire a une valeur de 
l’ordre de 6 à 7, certainement inférieure à 8 (ALEXANDRE, 1981b), et 
l’éclairement diffus a OS % dont la moitié environ sous forme de taches de 
soleil (ALEXANDRE, 1982d). La simple survie des espèces dites “scia- 
philes” aux intensités lumineuses rencontrées uppose une adaptation éco- 
physiologique poussée (ALEXANDRE, 1981b, 1982b et d). Beaucoup d’es- 
pèces non véritablement sciaphiles germent parfaitement en sous-bois mais 
meurent, souvent attaquées par un champignon (cf GRIME, 1965, NG, 
1978, AUGSPURGER, 1984), si un Chablis n’intervient pas rapidement. 
Des adversités diverses (herbivores, chutes de branches mortes,...) vien- 
nent réduire les faibles gains de croissance.en hauteur. En dehors même de 
ces pertes, nos observations et celles de nombreux autres auteurs, y compris 
les plus récentes de HLADIK et BLANC (1987) au Gabon, permettent d’es- 
timer le taux annuel de croissance n hauteur à 7 %. Si l’on admet le main- 
tien d’une croissance exponentielle, ce taux est compatible avec nos ob- 
servations ur l’âge des plantes en sous-bois : plus de 40 ans pour un plant 
de moins de 2 m. Compte tenu de la fréquence des Chablis (RIERA et 
ALEXANDRE, 1988) et de l’étendue de leur influence, la probabilité de 
rencontrer des brins de plus de 70 ans en sous-bois “intact” est extrêmement 
réduite. 
Une croissance très ralentie est un atout favorable pour survivre au 
manque de lumière (GRIME, 1966) de même qu’une taille de plantule 
importante qui évite d’être recouvert par les feuilles mortes. La graine des 
arbres sciaphiles est donc le plus souvent pourvue de réserves importantes et 
donc grosse (1 g chez Turraeanthus, 50 g et plus chez Tieghemella heckelii 
ou Anthonotha fragrans). Cette taille implique la zoochorie comme mode de 
dispersion le plus fréquent et une protection efficace tant de la graine vis-a- 
vis du disperseur (coque dure) que de la plantule, qui draine les reserves 
seminales, par des substances toxiques à l’égard des phytophages généra- 
listes (PAINTER, 1936 ; DETHIER, 1954 et de nombreux autres auteurs). 
La coévolution plante-ravageur explique en partie, selon JANZEN (1970), la 
richesse spécifique des forêts tropicales. 
c) Croissance en Chablis 
Zoochorie, grosseur de la graine et de la planhde, protection chimique, 
croissance ralentie à l’ombre et rapide en Chablis... constituent un ensemble 
de caractères qui définissent bien les arbres sciaphiles et permettent d’en 
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faire un groupe stratégique. Ces caracteres ont tous en rapport avec l’oppor- 
tunité que représentent pour leur régénération les Chablis “moyens”, les plus 
frequents, qui correspondent à la disparition d’un individu de la voûte (cf 
BROKAW, 1982a et b, 1985a et b; RIERA, 1983). Au terme du processus 
de “cicatrisation”, un arbre sciaphile sera remplacé par un autre d’espèce dif- 
férente mais de même stratégie. 
A côté de ces Chablis moyens, il se forme des petits Chablis ou Chablis 
partiels correspondant à la disparition d’une fraction de houpier. Ceux-ci se 
referment par le haut avant d’avoir permis aux plants du sous-bois d’at- 
teindre la voûte. En nombre moindre, se produisent aussi, spontanément, des 
Chablis plus grands ou exceptionnellement des Chablis de tres vaste étendue 
produits par des ouragans ou autres phénomènes tr&s dévastateurs (GAR- 
WOOD et al., 1979). 
MANGENOT (19569, BUDOWSKI (1965) et d’autres ont souligné le ca- 
racdre “sec” de ces grandes clairiéres. En sous-bois, l’évaporation “Piche” 
sous abri est réduite de moitié par rapport à celle d’une grande clairière 
comme le montrent les mesures de CRUIZIAT (1966) au Gabon ou celles de 
FINKELSTEIN (1982) en Guyane. Les données pour les clairières de Chablis 
relativement petites, sont tres rares. En C&e-d’ivoire, au Banco, HU’ITEL et 
nous-même (non publié) avons mesuré à l’aide de l’évaporomètre de 
Winckler non abrité, une évaporation réduite au quart en sous-bois et à la 
moitié en clairière par rapport à celle mesuree a Adiopodoumé, en plein dé- 
couvert (de l’ordre de 5 mm/jour). En forêt semi-decidue au Ghana, LAW- 
SON et al. (1970) mesurent, au cours de deux joumees de saison sèche et à 
10 cm du sol, une évaporation “Piche” 7 fois plus grande en clairière (6,3 
mm/jour) qu’en sous-bois (0,9 mm/jour). On peut supposer que dans cette 
exp&ience aussi l’evaporomètre n’était pas abrité. 
Les grands et très grands Chablis ne sont donc favorables aux especes 
sciaphiles qu’à leur périphérie, le centre, trop “sec”, est colonisé par des es- 
pkes héliophiles à vie breve ou longue, dont l’existence en forêt serait 
autrement difficile à expliquer (BUDOWSKI, 1970). 
Le schéma (Pig. 2) illustre l’opposition entre espèces dites sciaphiles et 
heliophiles, déja observée par KRAMER (1933 in RICHARDS, 1952) et 
illustrée de façon voisine par RIERA (1983, p. 99). En quelque sorte, la 
croissance et la regénération, le succès des espkes sciaphiles sont liés à la 
proximité d’une forêt integre, ceux des espèces héliophiles y sont in- 
versement lies. Les forestiers parlent d’espèces “forestières” et “d’ambiance 
forestière” pour indiquer cette liaison positive entre les constituants du cou- 
vert et le microclimat créé par leur réunion. L’ambiance forestière se 
caractérise à la fois par une atténuation des contraintes physiques et par le 
maintien d’un environnement biologique favorable. 
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Figure 2a 
Figure 2b 
Figure 2. Opposition entre espèces “primaires” sciaphiles (en pointillé) et espèces 
“secondaires” héliophiles (en hachures), selon la taille des Chablis. 
- Dans le Chablis “moyen” de la fig. 2a, dont le diamètre serait selon BROKAW 
(1982) de 9 à 10 m, seules les espèces “forestières” ont stimulées. Presque toutes 
préexistaient au Chablis mais leur démarrage n’est pas immédiat : une période de * * 
2.5 
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Figure 2c 
w t réadaptation semble nécessaire (ALEXANDRE 1977b, 1979). On note que le 
rccrû s’étend sur une surface supérieure a la projection de la trouée. Les espèces 
“secondaires” ont présentes en petit nombre et leur croissance st limitée. 
- A partir de 10 ares selon KRAMER (1933) ou SCHULZ (1960), soit un diamètre 
d’environ 30 m, les esp&ces “secondaires” issues de graines du sol ou d’apports 
extérieurs dominent (fig. 2b). 
- La fig. 2c, d’après PERRIN DE BRICHAMBEAU (1973), montre le microclimat 
lumineux particulier d’une petite trouée (ici D = H/4 = rt 10 m) comparé au rayonne- 
ment solaire à découvert par journée entièrement ensoleillée (RC = Rayonnement 
global ; RS = Rayonnement solaire direct ; Ra = Rayonnement diffus ; Rt = 
Rayonnement global dans la trouée). 
- La fig. 2d, reprise de CATINOT (1965), d’après ROUSSEL (1962), donne avec 
une précision de 10 %, pour une latitude inférieure à lO”, I’Eclairement Relatif 
(ER) au centre d’une trouée circulaire (courbe a) et dans l’axe dune bande orientée 
nord-sud (courbe b) ou est-ouest (courbe c) en fonction de leur largeur, la hauteur 
du peuplement intact étant prise comme unit& L’éclairement en sous-bois est voi- 
sin de 0,5 % (ALEXANDRE 1982d). 
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Figure 2d 
H 2H 
Les plants situés dans de petites trouées pourraient profiter d’une aug- 
mentation de la lumière disponible tout en conservant le bénéfice d’un air 
relativement humide. En outre nous avons constaté que, par un effet de che- 
minée, les petites trouées attirent l’air des basses couches du sous-bois emi- 
chi en CO2 (cf ALEXANDRE, 1977b) et il est possible que cela ait égale- 
ment un effet favorable pour la croissance des plantes dans les petits Chablis. 
Les difficultés, souvent importantes mais très variables, que l’on rencontre à 
réintroduire les espèces “forestières” dans les zones largement perturbées, 
font penser qu’aux facteurs microclimatiques défavorables e combinent des 
facteurs biotiques, comme la disparition des champignons mycorrhiziens 
(JANOS, 1983 ; SMITS et al., 1987) ou celle des vers de terre (LAVELLE, 
com. pers.). Dune manière générale, c’est bien l’ensemble des élements 
vivants de la rhizosphere qui, souffre de l’ouverture brutale du couvert. 
Ce hiatus entre forêt et “non-forêt” concorde avec l’existence de groupes 
distincts d’espèces d’arbres, de différents tempéraments ou groupes straté- 
giques tels que nous les définissons plus loin. 
La tendance actuellement courante à limiter le tempérament aux seuls 
besoins en lumière conduit à considérer, comme% DENSLOW (1980a et b) ou 
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BROKAW (1985a, 1987), un continuum entre espkes très sciaphiles et très 
héliophiles. La vogue des modèles informatiques qui reposent sur des don- 
nées mesurées, donc continues, tend peut-être a accréditer l’idée d’un certain 
continuum dans le monde vivant (OLDEMAN, com. pers.). Par ailleurs, 
étant donné la multiplicite des espkes, il est bien certain que quels que 
soient les criteres que l’on choisit pour établir une classification, il se trouve 
toujours des espkes intermédiaires pour faire le pont entre deux catégories. 
Ces exceptions tendent % renforcer l’image d’un continuum qui reste plus 
apparent que réel dans l’espace multi-dimensionne1 de la niche écologique 
(HUTCHINSON, 1957) ou les espèces emblent se regrouper en îlots. Toute 
classification reste une construction de l’esprit mais sans classification il 
n’est pas de simplification possible, de représentation rapide et cependant 
précise. Comme le souligne WHITMORE (1975), la classification empi- 
rique des forestiers a l’avantage de faire le lien entre un critère particulier 
simple et l’ensemble de toutes les particularités du cycle reproducteur des 
arbres. Chaque espke differe des autres par telle ou telle particularité, mais 
globalement il y a des traits qui sont liés, qui concourent à la stratégie ou 
tactique de survie. 
1.2. DYNAMIQUEPOST-CULTURALE 
Certaines especes héliophiles rencontrées dans les Chablis en petit 
nombre et en mélange dominent largement les “brousses econdaires” post- 
culturales où elles forment des peuplements denses et paucispécifiques (cf. 
AUBREVILLE, 1947). 
La dynamique post-culturale fait apparaître une succession de phases. A 
partir du brtllis, de la mise à nu du sol, la végétation evolue rapidement et est 
dominée successivement par une ou plusieurs vagues d’herbacées tres éphé- 
mères, puis par des sous-arbustes (notamment des Sokznum) puis par des 
arbustes, enfin par des arbres qui atteignent de grandes tailles. Cette suc- 
cession de phases physionomiques et structurales est celle que reconnaît 
BENOIST en Guyane dès 1924 ou KENOYER (1929) a Panama ainsi que 
SYMINGTON (1933) en Malaisie. Van Steenis (1956) l’a généralisée. 
De stades en stades, la dynamique pourrait éventuellement conduire a 
reconstituer une forêt analogue a la forêt d’origine, c’est-a-dire au climax. 
C’est en fait actuellement très contesté et nous y reviendrons in fine. 
Des divers groupes stratégiques qui se succèdent, le plus caractéristique 
est celui des arbustes (parfois grands) pionniers dont le type pourrait être 
Trema guineensis (ALEXANDRE, 1978b). 
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On notera incidemment que l’emploi du qualificatif “piomrière” pour une 
esp&e qui s’installe sur un sol évolué et le modifie donc peu est trompeur 
dans le cadre classique de la théorie de CLEMENT.§. SYMINGTON (1933), 
pour éviter cette ambiguïte, adopte le mot indonésien “béloukar” qui signifie 
“brousse”. Les véritables pionnières étant des plantes a faible developpe- 
ment, la précision d”‘arbre pionnier” serait satisfaisante s’il n’y avait des 
lianes et des herbacées (telle Maranthochloa Zeucantha) dont les graines, à 
l’instar de celles des arbres pionniers, possèdent une dormante qui assure le 
succès de leur régénération. 
L’évolution d’une parcelle dépend, comme nous le verrons, à la fois de 
son histoire (l’héritage du passé) et de son environnement. Selon la zone cli- 
matique ou plus probablement l’histoire de la région et les pratiques cultu- 
rales de ses habitants, on voit donc dominer des esp&es pionnières diffé- 
rentes (ALEXANDRE, 1978b). Mais dans tous les cas, l’apparition de ces 
arbustes est précoce, ce qui est rendu possible par la pmsence préalable de 
graines dormantes dans le sol de la forêt avant défrichement (ou Chablis). 
Passée la première phase d’installation, qui dure .fmquemment de 2 à 6 
mois, il y a une phase où la croissance ntraîne une sursaturation de l’espace 
avec une grande mortalite et des arrivées réduites. Celles-ci ne reprennent 
activement que lorsque le rectû est âgé de 5-6 ans avec des espèces à crois- 
sance lente. Les différentes espèces ou vagues d’espèces qui dominent 
successivement arrivent dans l’ordre de leur vitesse de croissance et dispa- 
raissent par sénescence, laissant un autre groupe dominer (GOMEZ-POMPA 
& VAZQUEZ-YANES, 1974). Ceci permet de dire que la succession post- 
culturale est, au moins à ses débuts, plus physionomique que floristique, 
qu’elle se fait plus par disparition d’espèces que par apparition de nouvelles 
selon une loi de corrélation inverse entre vitesse de croissance t taille-lon- 
gévité (ALEXANDRE et aZ., 1978). Cette loi permet une certaine générali- 
sation, une schématisation des phénomènes de reconstitution, même si, 
comme toute loi biologique, il faut la nuancer (cf FINEGAN, 1984). 
1.3. TROIS GROUPES STRATI~IQUESD'ESPECESFORESTIERES 
STRUCTURALESDOMINANTES 
a) Rappels bibliographiques 
MANGENOT (1955) avec la notion d’esp&e cicatricielle et VAN STEE- 
NIS (1956) avec celle de nomadisme, introduisent le parallèle entre écologie 
et role dynamique des espèces ligneuses en forêt tropicale. Ils considèrent la 
forêt comme un super organisme stable formé d’espèces forestières appelées 
aussi, stationnaires ou encore dryades. Les blessures de la forêt sont refer- 
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mées par les cicatricielles ou nomades. Pour VAN STEENIS comme pour 
MANGENOT, ces cicatricielles ou nomades peuvent se répartir en deux 
catégories elon leur dur& de vie : les éphémères et les durables. 
MANGENOT (1956) indique que si l’ombrage de la forêt explique l’ab- 
sence de “graminees ylvatiques”, les Chablis et les éclaircies créées par les 
elephants uffisent à assurer le démarrage des arbres heliophiles. Les peu- 
plements cicatriciels qui font ainsi bien partie du “climax”, varient avec la 
composition de celui-ci mais montrent oujours une tendance plus xérophile 
que le peuplement stable. 
BUDOWSKI (1965) a développé cette notion de place des espkes dans 
la dynamique forestiere. Il distingue 4 grandes étapes dans la reconstitution: 
les phases piomrière, secondaire précoce, secondaire tardive et climatique. 
Aux trois dernières correspondent des espkes d’arbres qui ont en commun 
certains caractères écologiques. Ainsi les espèces de la forêt secondaire ini- 
tiale ont une large répartition géographique t seraient adaptées a la séche- 
resse (dune maniere plus générale a des milieux inhospitaliers, OLDEMAN, 
1981), celles des forêts secondaires âgées seraient décidues et provien- 
draient de forêts climatiques de zones plus sèches ; quant aux espéces 
propres au climax, elles se caracterisent, selon BUDOWSKI, par leur répar- 
tition géographique limide en relation avec des exigences écologiques 
étroites. 
Ce parallele entre espèces et stades de la régénération permet la confu- 
sion, abusive mais pratique, entre l’espèce et le type de milieu, confusion 
que BUDOWSKI ne fait pas, soulignons le. On parlera ainsi de plante 
pionnière pour dire plante de végétation pionniere et arbre primaire pour 
arbre de forêt primaire. C’est l’assimilation que font GOMEZ-POMPA et 
VAZQUEZ-YANES (1974) dans leur intéressante comparaison entre 
espèces primaires et secondaires. Dans leur travail les “secondaires tardives” 
n’apparaissent pas ; elles sont inclues dans les “secondaires” pour la majorité 
des caractères du cycle vital, et dans les “primaires” pour leur longévité. 
Comme BUDOWSKI, nous considérons bien nous aussi trois “groupes 
stratégiques” principaux chez les arbres (ALEXANDRE, 1977a). 
b) Caractères écologiques de 3 espèces exemplaires 
Pour illustrer chacune des 3 grandes stratégies, nous reprendrons les 
espèces qui nous ont servi (ALEXANDRE, 1977a) pour une première ap- 
proche des mécanismes uccessionnels : Trema guineensis, Khaya ivorensis 
et Turraeanthus africana. A côté de ces espkces, nous prendrons 10 autres 
exemples, aussi typiques que possible (d’après SCHNELL, 1952a ; MAN- 
GENOT, 1955 ; GUILLAUMET et ADJANOHOUN 1971 ; HUTTEL, 
1975), ce qui nous permettra d’estimer pour chaque caractère écologique sa 
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constance dans le groupe et donc l’importance du caractère pour le déroule- 
ment du cycle vital. Nous avons réuni ces donnees sur les tableaux la, lb et 
lc. 
1 Espèce type Trema guineensïs Khaya ivorensis Turraeanfhus 
afiicana 
2 Tempérament Héliophile Tolérant Sciaphile 







Nomade à vie brève 
MANGENOT Cicatricielle à vie brève 
Plusieurs auteurs Weed tree 
SYMINGTON Bélukar 
Plusieurs auteurs Ephémère 
PIANKA Stratège r 
SWAINE & WHITMORE Pionnière 
DIX & SWAN Pionn&e 
Ce travail Pionn&e 
Post-pionnière 
Secondaire tardive 
Nomade à vie longue 



















4 10 autres esp?ccs écologiquement apparentées et valeur technologique du bois d’après C.T.F.T. 
1 Et&nistcrie 
2 Usages spéciaux 









Fagara macrophytta z Enlanakophragma tiite’ 
Rauwoljïï vomitoria Lovoa trichitoides’ 
Anthocleista nobitis Ceiba pentandral 
Ilarungana maahgasc. Lophira alata’ 
Vismia guineensis Atslonia congens 

















5 Autres espèces plus ou moins atypiques et à rattacher au groupe principal 
Ceiba penlandra Pycnanthus angotensis Thieghemella 
heckelii 
Chlorophora excelsa Ficus exasperata Panda oteosa 
Nauclea diderichii Slercutia tragacanlha Coula edulis 
Ricinodendron aj?icanum Anthonolhafragrans 
Canarium schweinfurthii 
Tableau la : Les trois principaux groupes tratégiques dans la litthture et dans la 
flore de Côte-d’hoirc. 
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Trema guineenslr Khayn ivorensib Twraeanthus 
africana 
1 Conservation de la graine 
Très longtemps dans Plusieurs semaines Germination 
le sol, probablement si bien sèche retardée par 
30 ans enfouissement 
dans sol riche 
en M.O. 
2 Conditions germinatives 
Photosensible R/IR IIumectation suffisante Ambiance humide 
élevé 
3 Conditions de I’écésis 
Redoute compétition Requiert bon contact Sous-bois 
avec herbacées avec sol minéral 
4 Résistance de la plantule à la dessiccation 
Faible 
5 R&&ance du petit plant à l’ombrage 
Très faible 
6 Vitesse de germination in situ 
1 à 3 mois 
Assez bonne 
Bonne 




Immédiate (24 h) 
7 Vitesse de démarrage 
Lente 6 mois ? Phase de latence 
(1 à 3 mois) 
8 Croissance maximale 
1 mimois 5 mlan 2 m/an 
9 Hauteur maximale 
12 m, parfois + 55 m 35m 
10 DurCe de vie 
11 Poids frais de la graine 
3àlOans 
2m.e 
300 ans ? 
0.2 g 
3CKl ans ? 
Ii? 
12 Teneur en eau de la graine (poids frais) 
? 8% 50% 
13 Taille de la phmtule 
0,5 cm 7cm 12cm 
14 Fmctification 
- Phénologie f continue Saison sèche Petite saison sbche 
- Product. annuelle (graines) f l@ à 10s flOl 510s 
- Age à matmitE 6 mois 20 ans ? 
15 Biologie florale 
- Agent fccondation 
- Sexualité 
- Compatibilité 
? 3 Abeilles 
Hermaphrodite Hermaphrodite Hermaphrodite 
? ? ? 
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Qqs dizaines à 
qqs centaines de m 
Vent 
Aléatoire 
Moins 100 m 
Rongeur, Calao 
Forêt 
= 30 m, Parfois plus 
17 Aptitude à rejeter 
Très faible Moyenne Très faible 
Aptitude à la transplantation 
Très faible Bonne Très faible 
18 Système radiculaire 
1 plateau superficiel 
et 1 pivot grêle 
mais profond 
19 Ecophysiologie de la transpiration 
-Contrôle stomatique Peu sensible à l’abaisse- 
ment de la teneur en eau 
- Résistance physiologique Elevée 
- Conductance maximale Très élevée, = 2,5 cmls 
- Flétrissement Précoce 
Pivotant Pivot rapidement 
avorté. Racines pro- 
fondes sans orientation 




= 0.3 4s 
Tardif 
Faible 
= 0.3 cm/s 
sans 
20 Densité moyenne du bois à 12 % d’humidité 
0,47 0.55 0.57 
Valeur marchande (catégories 1 et 2) 
Faible Elevée Elevée 
21 Modèle architectural HALLE & OLDEMAN (1970) 
Roux 
Maie de croissance 
Continu 
22 Exigences minérales 
Elevées 








Aucun effet de NPK 
+ 
24 Stratégie selon ALEXANDRE 1982 
Trouée-trouée Forêt-trouée Forêt-forêt 
Stade attente selon ALEXANDRE 1982 
Graine Adulte Petit plant 
25 Type morpholologique de la plantule cf MIQUEL 1985 
Phanérocotyle Semi-hypogee Senti-hypogée 
26 Durée de vie des feuilles Très courte ? 3 ans en sous-bois 
1 an adulte 
27 Répartition 
- Aire Très vaste Très vaste Limitée 
- Population Fortement groupée Très dispersée Semi-grégaire 
Tableau lb : Caractères écologiques de 3 espkzes représentatives des principaux 
groupes tratégiques d’après nos observations pcrsonnclles (ALEXANDRE, 1977a 
et b, 1978b et non publ.). 
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1 Conservation 
de la graine 








Bonne humectation (7/9) Sous-bois (lO/lO) 
Dormante partielle (2/10) 
Comme Khaya (lO/lO) Sous-bois (lO/lO) mais 
prédation atteignant 
100 % sauf dispersion 
et/ ou cache 
5 Résistance du petit Très faible (lO/lO) Assez bonne à Bonne à très bonne 
plant à l’ombrage bonne (lO/lO) (lO/lO) 
6 Vitesse de germi- ? (parfois longue) rapide (= semaine) Très variable 




élevée à très élevée 
exception Albizzia 
Très élevCe (> 3m/an) 
chez Terminalia, Ceiba, 
Alsronia, élevée chez 
les autres 






« 20 m sauf Musanga, 
Fagara, Albizzia 
2 40 m (lO/lO) <35m (lO/lO) 
10 Durée de vie Le + souvmt comte 
(-c 20 ans) 
Longue Longue 
11 Poids frais 1 mg à 50 mg (lO/lO) 4 Il.2 @VO) g 0,7 à 2 g 
de la graine Alstonia 20 mg, sauf Pentacletra = 20 g 
Daniellia 2 g, L.ophira 1 g 
12 Teneur en eau 
de la graine 
? = 10 % (lO/lO) = 50 % (lO/lO) 
13 Taille de la 
plantule 
En rapport avec le poids des graines 
16 Agents de dispersion des diaspoms (Il peut y en avoir plus d’un par espèce) 
Oiseaux R 7/10) Vent (lO/lO) 
Chauves-souris (2 l/lO) 
Vent (l/lO) 
Mammifères (1 l/lO) 
. ’ 
20 Densité moyenne du bois à 12 % d’humidité 
< 0,5 (lO/lO) 0.5 a 0,9 (lO/lO) 
Valeur marchande 
Faible sauf Elevée (lO/lO) 
Fagara 
* de 13 à 15 et de 16 à 20 : se reporter au tableau lb. 
Mammifères (18/10) 
Oiseaux Q 3/10) 
Vent (l/lO) 
Autochore (l/lO) 
O;r à > 1 (lO/lO) 
Faible sauf Guarea 
et Tarrietia 
Tableau lc : Constance des caractères écologiques du t e chez les 10 autres 
espèces représentatives. Seuls les caractères pertments et su P isamment connus sont 
retenus. 
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L’examen de ces tableaux permet de classer les caractéres envisagés en 
trois catégories :
- Ceux qui varient de façon continue d’un groupe stratégique à l’autre. 
- Ceux qui sont discontinus. 
- Ceux qui sont insuffisamment connus. 
Nous les regrouperons ur le tableau 2. 
«Continus» «Discontinus» Mal connus 
. Poids de la graine 
. Taille plantule 
. Production de graines 
. Den&té du bois 
. Résistance ombrage . Hauteur maximale 
. Vitesse de croissance 
maximale 
. Contrôle stomatique 
. Physiologie de la graine 
Conservation 
Germination 
. Biologie florale 




. Système racinaire 
. Aptitude au rejet 
Tableau 2 : Caractères des principaux attributs vitaux des 3 espèces choisies 
au tableau 1 comme représentatives de différentes tratégies de regénération. 
Dans la colonne “continus”, on relève que les 3 premiers caracteres ont 
indiscutablement liés, de même que les 4 derniers. En fait, ces 7 caractères 
ne font que traduire le plus ou moins grand degré de sciaphilie si l’on se 
réfère à GRIME! (~OC. cit.), HARPER et al. (1970), FOSTER et JANSON 
(1985) ou SORK (1987). Ils sont en rapport avec le tempérament photosyn- 
thétique et la croissance tandis que les caractères discontinus concernent 
d’autres aspects du cycle vital. Ce sont ces derniers qui militent pour la 
ségrégation de trois grandes stratégies distinctes. 
Bien que certains auteurs ne distinguent que deux groupes : les pion- 
nières et les non-pionnières (GOMEZ-POMPA et VAZQUEZ-YANES, Zo c , 
cit. ; SWAINE et WHITMORE, 1988) et que d’autres encore admettent un 
seul continuum, nous en conclurons, sur la base dc ces caractères disconti- 
nus comme la hauteur, ou discrets comme la dispersion, qu’en Côte-d’Ivoire 
les 3 groupes stratégiques reconnus à Panama par BUDOWSKI ont une 
grande homogenéité interne, une malité écologique certaine. 
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Les espèces de chacun de ces trois groupes s’inserent différemment dans 
la dynamique de la forêt, n’ont pas les mêmes “tactiques” de survie, ce qui 
nous a permis de nommer leurs stratégies en fonction de la coïncidence des 
“stades clefs” des plantes et de la forêt. La coïncidence, rencontrée chez 
Turrraeanthus, des phases germinale t adulte avec le stade ferme de la forêt 
correspond à la strategie que nous avons qualifiée de “fort?t/forêt” par 
comparaison avec celle d’une espèce comme Khaya ivorensis qui subsiste 
par l’adulte et germe en trouee (“stratégie forêt/trouée”) ou celle de Trema 
guineensis qui effectue tout son cycle en trouée (Wrategie trouée/trouée”) 
(ALEXANDRE 1982b et figure 1). 
Bien qu’il y ait une tres bonne concordance ntre nos trois groupes straté- 
giques et les trois tempéraments classiques, le besoin en lumiére est un crite- 
re trop grossier, largement variable au sein de chaque groupe et même pour 
chaque espèce au cours de sa vie, pour qu’il serve de base à la distinction des 
groupes. De même le critere de longévité, très variable et mal COMU, ne peut 
à notre avis être retenu bien qu’il ait éte largement utilise jusqu’ici. 
Il reste deux caractères Ccophysiologiques qui permettent de donner a ces 
groupes des bases matérielles, ce sont la résistance ou l’absence de resis- 
tance de la graine à Ia dessiccation (graine orthodoxe vs récalcitrante selon 
ROBERTS, 1972) et la présence d’un mecanisme de dormante qui limite la 
germination en dehors des trouees (Tableau 3). Le plus souvent la dorman- 
ce est photolabile avec une sensibilité au spectre de la lumière, plus prkisé- 
ment au rapport des longueurs d’onde absorbées par le phytochrome 
(VAZQUEZ-YANBS, 1976). La lumière transmise par le couvert forestier à 
Taï est enrichie en infrarouge selon un facteur qui va de 4 par temps couvert 
à 20 par beau temps a midi et qui dépend peu de l’indice foliaire 
(ALEXANDRE 1982b). Un couvert léger suffît donc à prévenir la germina- 
tion des piom-rières (ibid.). 
Graine résistante 
à la dessiccation 
Graine détruite 












Tableau 3 : Caractères de la graine en rapport avec les stratégies de rége- 
nération. 
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En croisant les 2 caractères de la physiologie des graines, on obtient 4 
groupes, mais l’existence d’espkes à graines r&alcitmntes et dormante photo- 
labile bien que possible est douteuse. Ce pourrait être néanmoins le cas de 
Crotonogyne chevalieri en Cote-d’ivoire ou de Pourouma guianensis en 
Guyane. Au total, il reste bien 3 catégories qu’il convient d’imaginer “dans 
l’espace” car, en fait, la notion d’orthodoxie a peu de sens pour une graine 
possédant des téguments imperméables permettant la dormante. Comme 
GRIME (1977) pour les stratégies, ou nous-même pour les potentiels (cf 
infra), on observe que la diversité du monde végetal est mieux prise en compte 
par 3 catégories plutôt que par les 4 que d&inirait une certaine logique. 
Au total, on ne peut que constater une remarquable constance des carac- 
tères à l’intérieur de chaque groupe stratégique t la netteté de la separation 
de chacun des 3 groupes par rapport aux 2 autres. 
Les 3 groupes que nous avons envisagés ont étroitement apparentés aux 
3 tempk-unents classiques des forestiers. En considérant 3 groupes, et non 
2, comme d’autres auteurs, on individualise le groupe des tolérantes qui cor- 
respond à celui des cicatricielles durables de MANGENOT et à celui des 
nomades de VAN STEENIS. C’est dans ce groupe que se rencontrent la ma- 
jorite des bois précieux. 
Ces trois groupes stratégiques représentent la majorité des arbres et les 
plus importants d’entre eux, ce qui suffît pour donner une représentation 
valide de la forêt. Il convient cependant de ne pas perdre de vue la diversité 
des espèces et, dans certains cas, une analyse plus .approfondie peut aider à 
comprendre la dynamique du tapis végétal. 
I.4. AUTRESGROUPESSTRATÉGIQUES 
Sans quitter le sous-ensemble des espèces ligneuses de la voûte forestière 
et a l’intérieur de chacun des trois tempéraments, nous avons indiqué 
quelques exemples de ces espèces uffisamment différentes des autres pour 
être considérées comme “atypiques”. Ces exemples ont réunis en ligne 5 du 
tableau la : 
- Dans la colonne “héliophile”, 4 arbres longévifs dont 3 très grands qui 
peuvent passer pour des “post-pionnières”, mais qui tous présentent une dor- 
mance des graines plus ou moins marquée. Ce sont des pionnières à vie 
longue ou héliophytes durables pour FINEGAN et SABOGAL (1988). Le 
goupi de Guyane est analogue. Ceiba pentandra, par ailleurs très compa- 
rable aux autres tres grands arbres anémochores de la colonne 2, apparaît 
également ici en raison de la dormance que ses graines possèdent parfois 
(ALEXANDRE, 1979). 
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- Dans la colonne “tolCrant”, 5 arbres indiscutablement fréquents dans les 
vegétations econdaires mais qui ne sont ni très grands ni anemochores et 
par ailleurs nettement olérants % l’ombrage. Ils correspondent % ce que 
OLDEMAN (1974) a justement intitulé les “nomades sciaphiles”, ce qui 
résume bien leur reussite dans les zones perturbées et peu éclairées (cas des 
chemins de tirage, ALEXANDRE, 198la). On pourrait aussi les appeler 
“nomades zoochores” par reférence aux “géantes anémochores”. Les besoins 
globaux en énergie des nomades ciaphiles et des forestières ciaphiles peu- 
vent être proches. Mais alors que les forestieres, adaptées aux Chablis, pro- 
fitent de courtes @riodes d’ensoleillement intense, les nomades bénéficient 
au contraire, semble-t-il, d’un éclairement diffis atténué mais continu. 
- En bas de la colonne “sciaphile”, 3 arbres dont le makon? (Thieghem- 
ella heckelii), qui est aussi caractéristique de la forêt de Taï que l’avodiré 
l’est du Banco. Il présente une taille très grande, un fruit très gros avec une 
graine de 60 g, dispersée par les éléphants (ALEXANDRE, 1978a) souvent 
directement dans une clairière où la plantule trouve un niveau énergétique 
relativement élevé. Comme chez l’avodiré, la germination est rapide et sui- 
vie d’une phase marquée de quiescence du petit plant. Très proche de l’avo- 
dire par bien des caractères, le makoré serait bien l’exemple d’une “cli- 
macique” tandis que l’avodin! ne serait qu’une “préclimacique”. Les 2 autres 
arbres (Coula edulis et Panda oleosa), aussi abondants Li Taï qu’au Banco, 
sont petits et intéressants notamment par leurs gros noyaux ligneux qui met- 
tent 3 ans à germer sans présenter pour autant de dormante. Coula edulis, 
faiblement disperse par les écureuils, a en outre la particularité de faire des 
rejets quand le tronc principal est dep&issant. Cette aptitude a la multiplica- 
tion végétative, rare ches les forestieres, est plus fréquente chez les arbres 
tol&ants. 
Les remarques pmcédentes montrent qu’à côté des 3 groupes “typiques” 
d’arbres “primaires” sciaphiles, de grands arbres heliophiles tolérants et de 
pionnieres héliophiles strictes à vie souvent breve, on peut considerer un 
grand nombre d’autres groupes de plantes. Par exemple, en plus de ceux 
que nous venons d’évoquer, celui des monocotylédones de sous-bois 
(ALEXANDRE, 1982f), ou celui des espèces arbustives sciaphiles du 
sous-bois (ALEXANDRE, 1981 a), qui dans des circonstances particulières 
peuvent former, comme Scaphopetalum amoenum, des peuplements 
stables grâce en partie a leur multiplication végétative, ou encore ces es- 
pèces heliophiles de sol contraignant qui forment les “brousses à Maranta- 
cées” décrites par GUILLAUMET (1967). Ou celui des épiphytes qui peu- 
vent se comporter en espèces pionnières comme MANGENOT (1955) 
l’avait remarqué, ou encore le groupe hétérogène des lianes où l’on retrou- 
ve le pendant de chacun des groupes de plantes ligneuses (DE NAMUR, 
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comm. pers.), ou enfii le “monde” des herbacées qui prend d’autant plus 
d’importance que lknthropisation augmente, et où l’on retrouve la même 
complexité que dans le monde des ligneux, avec des parallèles parfois 
frappants comme dans la correspondance des modes de dispersion (cf 
















Dispersion secondaire Fourmis Eléphant, rongeurs 
Tableau 4 : Concordances entre modes de dispersion dans les végétations her- 
bacées et ligneuses. 
Au total l’expérience que nous avons de la flore arborée de Côte-d’Ivoire 
montre qu’il existe 3 temp&aments bien individualisés, distincts les uns des 
autres par des caractères discontinus portant sur l’ensemble du cycle vital 
mais principalement relatifs aux tout premiers stades de la régennération. 
C’est ainsi que l’on peut pratiquement confondre chacun des 3 tempéraments 
avec le type germinatif des graines. 
Au sein de ces tempktments, nous reconnaissons des groupes straté- 
giques plus particuliers dont l’importance est à la fois écologique et éco- 
nomique puisque l’un d’eux, celui des “géantes anémochores”, englobe la 
majorité des bois precieux du pays. Cette particularité n’est pas propre à la 
Côte-d’Ivoire puisqu’elle se retrouve en Amérique Centrale (BUDOWSKI, 
1961). Par contre en Asie, la majorité des bois precieux proviennent de 
Diptérocarpacées, anémochores et de grande taille (D. COME Comm. pers.) 
mais analogues au niangon (Tarrietia dis) de Côte-d’Ivoire par leurs 
graines qui sont “récalcitrantes”. 
Les groupes stratégiques, définis sur des bases plus nombreuses, peuvent 
donc être plus restrictifs que les tempéraments, mais il ne faut pas multiplier 
à l’excès les catégories. 
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Le regroupement des espèces en un petit nombre de groupes stratégiques, 
trois ou un peu plus, permet une schématisation des processus dynamiques 
en forêt, qui est fort utile dans une première approche mais reste limitée. 
Bien sûr, le caractère artificiel ou même subjectif des groupes qui ne peu- 
vent être bases que sur la connaissance autécologique incomplète d’un petit 
nombre d’espkes, n’échappera  personne. Mais leur véritable limite est 
autre : ils ne peuvent a eux seuls rendre compte de ces facteurs essentiels 
que sont l’histoire ou l’environnement locaux dans le cours des processus 
stationnels. Une approche supplementaire est donc nécessaire. 
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“Rien ne sert de courir, 
il faut partir à point’: 
J. DE LA FONTAINE, 
Le Lièvre et la Tortue, 1671 
CHAPlTRElI 
LA COMPOSITION FLORISTIQUE INITIALE 
On conçoit bien que si l’on connaît les espèces en présence et le caractè- 
re, l’écophysiologie, de chacune d’elles, on puisse prévoir la dynamique de la 
régenération aturelle. Nous avons appelé “Potentiel Floristique” l’ensemble 
des espèces présentes a un endroit donné à un moment donné 
(ALEXANDRE, 1979 et 1982c). L’expression que les phytosociologues 
emploient dans un sens quelque peu different, signifie ici que toutes les 
espèces en presence ne participent pas au peuplement : certaines sont dé- 
truites, d’autres ne trouvent pas, au moment considéré, les conditions néces- 
saires à leur croissance. Une partie seulement du potentiel s’exprime dans la 
Composition Floristique et c’est, nous le verrons, la perturbation qui opère le 
tri, qui détermine la part qui se développe. 
Pour décrire comment cette selection s’opère, il faut analyser le potentiel. 
Dans cette analyse, les catégories à envisager dépendent des aspects de la 
végetation que l’on privilégie. On pourrait ainsi découper le potentiel en 
espèces utiles ou nuisibles, herbacées ou ligneuses, sensibles ou msistantes a
une agression donnée, etc... NOBLE et SLATYER (1980) ont utilisé comme 
critère le stade reproducteur atteint par chaque plante : graine, immature, 
reproducteur et “localement éteint”, ce qui leur permet une analyse combina- 
toire assez complexe qui ne nous satisfait pas. Celle que nous proposons, 
d’ailleurs très largement utilisée bien que de manière informelle par bien des 
auteurs, repose sur l’importance que nous accordons à ce que EGLER appcl- 
le la “Composition Floristique Initiale”. 
41 
LA COhfPOSITION FLORETIQUE INITIALE 
II. l. FERMETURE ~ukmmu ET~~~• L~TI~NFLORISTIQUE 
Comme nous le disions des l’introduction, la régénération aturelle est 
marquée par la destruction localisée du couvert : petit Chablis en forêt, 
champs plus vastes, ou centaines d’hectares rasés par les cataclysmes ou les 
entreprises modernes. La régénération aturelle est un processus par essence 
discontinu : à l’ouverture généralement brutale du couvert succéde une refer- 
metnre plus ou moins progressive. Ceci est très gt?néralement admis et bien 
décrit dans le cas des forêts tropicales par GOMEZ-POMPA et al. (1974). 
L’évolution floristique suit de pres l’évolution structurale : tant qu’il 
reste des zones nues, ouvertes, des plantes peuvent s’installer. Une fois le 
couvert continu, le milieu “refermé”, les nouvelles installations deviennent 
rares. 
A la phase d’installation et de compétition pour le site germinatif, succè- 
de la phase de croissance et de compétition pour la lumiére (cf PEET et 
CHRISTENSEN, 1980). Les mots “ouvert” ou “fermé” contiennent donc 
une part de “connaissance” écologique qui n’a encore reçu que peu d’expli- 
cations scientifiques. Il apparaît cependant que “l’espace” est en soi une res- 
source du milieu plus importante que la lumière ou les élments mineraux 
lors de la phase d’installation. L’existence de microsites favorables à la ger- 
mination est un des facteurs essentiels de la germination (SHELDON, 
1974 ; HORN, 1981) de même que les relations allélochimiques (ou telé- 
toxiques) dont on connaît quelques exemples en malherbologie 
(Agropyrum repens, etc.). 
Dans le cas de la dynamique post-culturale, l’installation des groupes her- 
bacés, sous-arbustifs et arbustifs est concomitante (ALEXANDRE et d., 
1978) et l’augmentation de la diversite floristique (mesuré par l’indice de 
Shannon) qui s’observe dans les premieres années “correspond a la dispari- 
tion de nombreux individus (d’espkes dominantes) sans qu’il y ait pour au- 
tant un remplacement immédiat de ces pieds par d’autres espèces” (DE 
NAMUR, 1978a). Cette non-évolution floristique, passés les tout premiers 
stades, est dejjà décrite par SYMINGTON (1933) et généralisée par 
RICHARDS (1952 et 1955). L’importance, dans la succession, du develop- 
pement différé d’espèces présentes au départ, c’est-à-dire de la “Composition 
Floristique Initiale”, a et& soulignée par EGLER (1954). Les études de 
LEBRUN (1936) au Congo, de RICHARDS (1955) au Nigeria, 
ZWETSLOOT (19819 au Surinam, de SWAINE et HALL (1983) au Ghana, 
de TRACEY (1985) en Australie soulignent outes la précocité d’installation 
des espèces qui participeront aux premiers stades de la succession. Cet as- 
pect de la régénération aturelle a et.6 egalement développe en dehors des 
tropiques, notamment par OLIVER (1981) qui associe la notion de Com- 
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ysition P’loristique Initiale à celles de parcelles cicatricielles équiennes (que 
OLDEMAN, 1983, nomme éco-unités) et de multiclimax qui en découlent. 
II. 2. ~ÉCOCITÉ D’INSTALLATION ET CHANCES DE R&JSSITE 
Pour toutes les espèces de la voûte qui, rappelons le, sont à tendance 
heliophile, l’arrivée précoce est une condition essentielle de réussite. Le cas 
est simple pour les pionnières à germination photosensible puisque leur ger- 
mination, et donc leur installation, ne sont possibles que tant que le milieu 
est très ouvert. Pour les autres arbres heliophiles, c’est au niveau de la réus- 
site (ou de la simple survie) que la précocité d’installation est nécessaire. 
C’est ce qui apparaît sur la figure 3 où est représentée schématiquement la 
croissance des 3 espèces que nous avons considérées comme representatives 
des 3 groupes stratégiques forestiers principaux. On constate que la crois- 
sance en hauteur de l’acajou (Khaya ivorensis), assez proche de celle de 
Trema en plein découvert, devient rès faible si l’acajou vient à être surcimé 
par Trema. L’abcission des feuilles étant fonction du degre de tolérance a 
l’ombrage (point de compensation lumineux), nous avons pris la même 
valeur pour le minimum vital et pour l’éclairement ransmis, soit environ 
10 %. Autrement dit, si deux espèces héliophiles de tempérament proche, ou 
deux individus de la même espke viennent en compétition, la dominante n 
hauteur inhibe et peut éliminer la dominée, la domine tout court (Fig. 4a). 
On (re)trouve ici les deux sens du mot “dominer” = dépasser en hauteur 
mais aussi en force. 
Dans un peuplement équienne au départ clairsemé, les différents indi- 
vidus de differentes espèces poussent à peu près aussi vite tant que le peu- 
plement n’est pas fermé. Dès que le couvert est continu, les individus do- 
minants, recrutés parmi les espèces les plus héliophiles, créent un ombrage 
qui ralentit ou annule la croissance des brins recouverts. Ceux-ci ne pourront 
reprendre leur croissance qu’à la mort de l’étage dominant. De très faibles 
differences de vitesse maximale de croissance suffisent ainsi pour que s’éta- 
blissent des vagues successives de dominante. 
Dune manière générale, il y a dominante des espèces les plus hélio- 
philes, installées en premier, aux dépens de celles qui le sont moins et qui 
auraient dominé en l’absence des premières. Ce processus erait le plus com- 
mun dans les successions econdaires elon DRURY et NISBET (1973) ; il 
correspond au modele “inhibition” de CONNELL et SLATYER (1977) qui 
en distinguent deux autres : la “facilitation” quand les interactions entre 
groupes suivants sont positives et la “tolérance” quand les interactions ont 
neutres. 
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0 25 50 75 100 ER% 
Figure 3. Vitesse de croissance maximale de trois espèces caractéristiques n fonc- 
tion de l’éclairement relatif. 
1 : Trema guineensis en recrû naturel (ALEXANDRE, 1978b). 
2 : Khaya ivorensis en parcelle expérimentale (non publié) 
3 et 4 : Turraeanthus africana en Chablis (ALEXANDRE, 1977b), (courbe 3) et en 
parcelle expérimentale (courbe 4, non publié). 
Le trait vertical hachuré correspond à l’éclairement sous Trema (k 10 %). Courbes 
établies à partir de quelques valeurs représentant les maxima observés, considérés 
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Figure 4a. Représentation schématique d la croissance n compétition de Trema 
guineensis (Tg, courbe du haut en trait gras) et Khaya ivorensis (Ki, trait fin). 
En 1, Khaya est surcimé et sa croissance s’en trouve ralentie. 
En II, dépérissement de Trema :Khaya redémarre (a). 
b : Cas où le couvert de Trema se maintient. 
c : Cas où le couvert de Trema a favorisé la croissance d’espèces très to- 
lérantes, entraînant ladisparition de Khaya. 
NIERING et GOODWIN (1974) ont demontre l’importance de la ferme- 
ture du milieu, du r61e dominant de la communauté en place : en supprimant 
sélectivement les arbres au profit d’espèces de faible stature, on obtient des 
peuplements bas et stables. 
En fait, la vigueur de la compétition entre deux individus (d’espèces éco- 
logiquement voisines ou de même espèce) dépend de nombreux facteurs qui 
peuvent être classés en 2 catégories : 
- Les ressources du milieu, dont la lumière. 
- Les réactions et les besoins de la plante, variables notamment avec son 
âge ou son stade de développement. 
Quand on envisage la competition au sein d’un couvert, il importe donc 
de considérer les conditions de lumière au-dessus de la tache de régénération : 
45 
LA COMFOSITION FLORISTIQUE INITIALE 
dans une petite trouée, la croissance d’un arbre “sciaphile” peut depasser 
celle d’une pionniere (ALEXANDRE, 1977b et figures 2 et 3). Il faut aussi 
considemr l’hétérogénéité du peuplement initial. Selon la proximite ou l’éloi- 
gnement des individus au départ, la comp&ition interviendra plus tôt ou plus 
tard avec des r&ultats differents comme nous l’avons représenté schéma- 
tiquement sur la figure 4b. De plus il faut bien envisager la communauté flo- 
ristique dans sa globalité : une interaction a priori négative entre une 
pionniere et une tolkante peut devenir positive si elle permet l’élimination 
d’une concurrence encore plus redoutable, avec une herbacée par exemple 
(voir Chapitre IV). L’effet inhibiteur des espèces heliophiles sur les tolé- 
rantes peut favoriser indirectement les espèces nettement plus sciaphiles qui 
n’ont de toute façon qu’un développement différé (ALEXANDRE, 1981a et 
infra). 
Figure 4b. Selon l’espacement i itial (grand au centre du dessin, faible à gauche, 
encore plus faible à droite) des brins de semis d’acajou (Ki avec des feuilles hori- 
zontales) et de Trema (Tg avec des rameaux obliques), l’acajou est surcîmé et végète 
ou, au contraire, croît vigoureusement. Notez que le Trema forme un couvert conti- 
nu horizontal. 
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Comme il est de r&gle en écologie, la nature ou l’importance d’un pheno- 
mene, ici la Composition Ploristique Initiale, dépend de l’échelle d’observa- 
tion aussi bien spatiale que temporelle. Si l’on envisage l’évolution a long 
terme d’un couvert, il est évident que l’installation des espèces ciaphiles du 
sous-bois ou la fragmentation des éco-unit& (OLDEMAN, 1983) com- 
pliquent la dynamique qui ne peut plus être envisagée que de manière toute 
statistique, comme dans les modeles du type de ceux qu’ont développés 
BOTKIN et d’autres (cf DOYLE, 1981). Mais dans la grande majorité des 
cas, ce sont les conséquences locales à court et moyen terme qu’il importe de 
comprendre et si possible de prévoir. A cette échelle de temps, la 
Composition Floristique Initiale garde tout son sens. 
Au niveau spatial, comme McINTOSH (1981) ou LEPART et ESCARRE 
(1983) l’ont rappelé avec raison, l’existence de l’un ou l’autre des types 
successionnels, au sens de CONNELL et SLATYBR, depend pour beaucoup 
de l’échelle de la perturbation. 
Dans le cas d’une vaste perturbation où le sol detruit doit être reconstitué 
lentement par de véritables pionnières (cf le cas d’Arboce1 en Guyane, 
MAURY-LECHON ei al., 1986) de même que dans le cas d’un peuplement 
herbacé continu qui se laisse envahir peu a peu par des ligneux à la faveur 
de micro-perturbations (obs. pers., non publ.), la dynamique obéit plus ou 
moins nettement à un modele de type “facilitation”. En revanche, la dyna- 
mique post-culturale ou celle qui suit le feu sont de celles qui obéissent le 
mieux au modèle “inhibition”, c’est-à-dire que l’importance de la Com- 
position Floristique Initiale y est pr@ondérante (LEPART & ESCARRE, 
Zoc. ck). La dynamique interne à la farêt obéit, elle aussi, dans ses grandes 
lignes à ce modèle. En forêt comme dans une friche, ce n’est que lorsqu’une 
espke dominante atteint sa taille maximale et commence a dépérir que l’es- 
pèce jusque là; dominee peut devenir dominante. Le Chablis est nécessaire au 
remplacement d’une espke par une autre dans les. deux cas. On notera toute- 
fois qu’en forêt, il n’est pas question de différence de tempérament photosyn- 
thétique entre espèces qui se succèdent : presque toujours, une “forestière 
sciaphile” succede à une autre qui avait à peu près les mêmes exigeantes en 
lumière. La réussite d’une espèce plutôt que d’une autre dépend de facteurs 
si nombreux que certains auteurs considèrent que chaque espèce a sa “niche” 
propre et n’entre pas en compétition avec les autres (DOBZHANSKI, 1950 ; 
GODRON, 1984). Ainsi s’il y a bien inhibition de la “rc5génération” par le 
couvert en place, la succession des espèces obéit elle à CetEe absence de 
modèle que CONNELL et SLATYER nomment modèle “tol&ance”. 
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En r&umé, la Composition Floristique Initiale prend un rôle prepon- 
dérant quand : 
- La fermeture du milieu est rapide. 
- Le sol est évoluC. 
- Les espkces héliophiles sont seules considérées. 
Ce sont bien les conditions rencontrées en forêt ou dans les friches que 
nous avons étudiées. Alors, et compte tenu des réserves ci-dessus, l’évolu- 
tion d’un peuplement, la succession des différentes espèces, est détermin6e 
principalement par 3 caracteres de leur cycle vital : la vitesse de croissance 
maximale, la hauteur maximale et la longévité ainsi que L’ont montré 
DRURY et NISBET (~OC. cit.). Ces trois facteurs expliquent en effet tres 
bien l’existence de phases physionomiques uccessives à partir d’une seule 
population initiale d’espèces héliophiles installées au même moment. Ce 
sont celles qui ont leur croissance initialement plus rapide qui dominent en 
premier. Leur disparition spontanée permet la dominante d’autres espèces 
plus grandes et plus durables. Les individus d’une espèce donnke peuvent 
rester discrets le temps que d’autres espèces à démarrage plus rapide consti- 
tuent le couvert ; ils peuvent dominer à partir du dépérissement des précé- 
dentes et ensuite laisser la place à d’autres individus d’autres espèces ega- 
lement en attente depuis leur installation au moment de l’ouverture. 
Ainsi ne considker que l’évolution du peuplement équienne initialement 
formé après l’ouverture, c’est simplifier beaucoup, mais cela permet, à 
condition de connatire le tempérament, la taille et la longévité des espèces 
locales, de prévoir les grands traits de la rég&r&ation natureLle sur une par- 
celle, en ne déterminant que la nature de son peuplement initial. 
Est-il possible de déterminer simplement la nature de la composition flo- 
ristique initiale ? La notion de potentiel floristique que nous allons dévelop- 
per maintenant, y répond largement. 
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“Une cause très petite, 
qui nous échappe, détermine un effet consi- 
dérable que nous ne pouvons pas 
ne pas voir et alors nous disons 
que cet effet est dû au hasard. ” 
R. POINCARE, 
Science et méthode, 1903 
CHAPJTRE III 
PERTURihiTION ET EXPRESSION ’ 
Du POTENTIEL FLORISTIQUE : UN MODELE. 
HI. 1. LE POTENTIEL FLORISTIQUE 
Il est bien évident que tout individu est issu d’un géniteur ; une pl,ante qui 
n’est pas présente sous une forme ou une autre dans les environs de la 
perturbation ne peut y apparaître spontanement. Pour être présente à un 
moment donné une plante doit être présente avant, à l’état actuel ou-virtuel, 
c’est-à-dire n puissance ou encore potentiellement. 
Parmi toutes les espèces qui sont, .par leurs caractères écophysiologiques, 
capables de s’implanter et de croître.a un endroit, -toutes ne sont pas pré- 
sentes a distance de dispersion, et parmi les présentes, certaines sont fi& 
quentes, d’autres plus rares. Ceci réduit de beaucoup le champ de variation 
de, la composition floristique effective d’un recrû à un endroit donné, à un 
instant donné. Reste à savoir dans quelle mesure ce potentiel floristique peut 
s’observer sur le terrain, ou s’analyser, dans une optique explicative ou pré- 
dictive. 
HARTSHORN (1978, 1980) utilise largement la notion de potentiel flo- 
ristique et indique qu’il est, en termes de probabilité, variable selon la 
fréquence de l’espke, son stade de développement, son éloignement par rap- 
port au site et son mode de dispersion. Ajoutons que la probabilité d’arrivée, 
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à un endroit donné, à un instant donné, d’une espke zoochore dont le pre- 
mier semencier est éloigné d’l km, peut dépasser celle d’une autochom ou 
d’une ant?mochore située à 100 m ; l’élephant disperse sans doute jusqu’a 30 
km (ALEXANDRE, 1978a). Pour une espèce zoochore, la présence du ou 
des vecteurs est à prendre en compte, et pour une anémochore, l’orientation 
par rapport au vent. 
Le nombre de facteurs connus ou soupçonnes qui interviennent dans l’im- 
plantation, est à vrai dire éleve : P&ence de sites de germination, prédateurs, 
champignons parasites ou symbiotiques, etc... Les potentialités de présence 
d’une plante ne seront donc, dans le cas général, connues qu’avec un grand de- 
gre d’incertitude, mais on conçoit, et c’est la un point important, que le poten- 
tiel floristique est variable avec le site et le temps. La variabilité dans le temps 
est à la fois p&iodique (phénologie de la fructification, écésis en fonction du 
climat) et apériodique : évolution autogene ou allogéne de la végétation. 
AUBRÉVILLE (1958) employait les termes de “cortège fioristique hérite du 
passé variable en chaque lieu”. On ne saurait mieux dire. 
La régénération aturelle commence par la perturbation qui détruit une 
partie du couvert mais tout n’est pas détruit et la survie peut jouer un rôle 
plus grand que l’arrivée des diaspores. 
Pour devenir opérationnel, le concept de potentiel floristique demande 
une analyse. Couramment, on utilise 2 critères :
- celui d’origine interne ou externe au site perturbe. 
- celui de plante à l’état végétatif ou de repos (séminal). 
Soit 4 formes de potentiels :
- Plante présente à l’état végétatif sur le site = potentiel végétatif. 
- Plante presente a l’etat végétatif autour du site = potentiel de lisière 
(BOERBOOM et WIERSUM, 1983). 
- Plante présente sous forme de graine(s) dans le sol du site = potentiel 
séminal édaphique (seed bar&). 
- Plante présente sous forme d’individus sexuellement mûrs à l’exterieur 
du site = potentiel externe ou advectif (ALEXANDRE, 1979) pour faire état 
de la notion de “pression modificatrice” (AUBRÉVILLE, 1950 ; ROLLET, 
1969). 
Il faut noter qu’il n’y a pas de contradiction théorique dans l’appartenan- 
ce, pour une espèce, a plus d’une catégorie de potentiel, contrairement au 
classement en tempéraments. Chaque categorie de potentiel peut etre subdi- 
visée : 
- Le potentiel végétatif selon le stade atteint par les individus rémanents 
(petit plant,... adulte) ou l’origine des méristèmes timulés par l’ouverture 
(rejets de tête, de souche, de racine...). 
- Le potentiel séminal édaphique selon la d.urée de survie possible des 
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graines dormantes ou selon leur résistance au feu, a la sécheresse... 
- Pour le potentiel advectif, les divisions les plus naturelles reposent sur 
les modes de dispersion ; tous peuvent intervenir mais le vent et les chauves- 
souris sont les plus importants dans le cas des grandes ouvertures. 
Ainsi en fonction des critères précédents, nous avons distingué, en forêt 
de Taï, 7 sous-groupes correspondant assez prkisément à 7 groupes strate- 
giques (ALEXANDRE, 1981a), mais le plus souvent il est plus opérationnel 
de ne considérer que les trois formes principales qui se prêtent à une hiérar- 
chie. 
III. 2. HIÉRARCHIEDESFORMESDEPOTENTIELS 
-REGLEDEPRIMOGI?N~~URE 
L’intérêt d’envisager une ségrégation du potentiel floristique selon les cri- 
tères de végétatif ‘vs dormant, intérieur vs extérieur, est d’obtenir une hiérar- 
chie conceptuellement homogène avec la notion de composition floristique 
initiale et de fermeture du milieu. Il est en effet facile de privilégier la préco- 
cité d’arrivée par rapport au “to” (instant initial) de la perturbation. 
Conformément au proverbe “premier arrivé, premier servi”, l’individu 
installé à plus de chances de succès que celui qui n’est encore que graine, 
celui qui est sur le site plus que celui qui doit d’abord y arriver. 
Potentiel végétatif > Potentiel séminal 
Potentiel intérieur > Potentiel extérieur 
Au total, il existe ce qu’on peut appeler une loi de primogéniture voulant 
que : Potentiel Végétatif > Potentiel Séminal Edaphique > Potentiel 
Advectif., 
Le potentiel de lisière est difficile à situer du fait qu’entre deux individus 
presents à l’état végétatif, le plus grand prime sur le* plus petit. Nous le 




La place que nous accordons aux groupes stratégiques forestiers tructu- 
raux, la notion de phases marquées plus qu’interrompues par l’événement 
ouverture et la notion de potentiel floristique, .condition locale résultant du 
passe, permettent d’arriver à un modèle simple, à la fois deterministe et relatif, 
de l’évolution d’un couvert soumis à des contraintes naturelles ou agricoles. 
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Pour r&.tssir, une plante doit satisfaire successivement B 3 conditions déjà 
considérées comme critiques par CLEMENTS (1916 in MACMAHON, 
1981) : 
1) Exister avant la perturbation. 
2) Résister à la perturbation. 
3) S’exprimer grâce à la perturbation. 
Le potentiel floristique rend compte de la première condition pour l’en- 
semble des espkes en un lieu et à un instant donné. La deuxieme condition 
dépend de la nature de la plante (État, physiologie, morphologie) mais sur- 
tout de l’intensité de la perturbation elle-même. La troisième dépend des res- 
sources libérées par la perturbation mais surtout de l’écophysiologie des es- 
pkes en prksence (différentiel de croissance...). 
On peut exprimer ces trois conditions sous forme d’une “équation” 
(ALEXANDRE, 1979) : 
Potentiel x Perturbation x Groupe strategique = Composition Floristique 
Initiale = Régenération Naturelle, si tant est que la Composition Floristique 
Initiale determine l’évolution future du peuplement. 
HARTSHORN (1980), GOMEZ-POMPA et VAZQUEZ-YANES (1981) 
ou OLIVER (1981) envisagent, les premiers dans un cadre tropical, le der- 
nier dans un cadre tempéré, la régénération naturelle sous un angle très 
proche du nôtre. 
En tenant compte de la règle de priorité, exprimée au Chapitre III. 2, on 
peut établir l’organigramme de la figure 5 
Chaque nouvelle “perturbation” ou ouverture amorce une regénération, 
crée localement un peuplement qui depend à la fois des modalités de la per- 
turbation pr&ente mais aussi de celles qui ont precédé il y a plus ou moins 
longtemps et qui ont affecte les potentiels floristiques. Les especes qui ont 
pu auparavant fructifier sur place ou a proximité ont enrkhi le sol et le sous- 
bois de graines et petits plants qui éventuellement survivent encore et peu- 
vent a présent dominer la végétation. Telle espèce, jadis absente, s’est 
implantée naguère et va maintenant pulluler. L’inter& du modèle peut donc 
être double. On peut l’utiliser en boucle ouverte, sur un cas concret. Il peut 
alors orienter des choix d’aménagement e montrer des particularités locales 
du site, des espèces ou de la perturbation qui affineront le modèIe en retour. 
On peut aussi l’utiliser en boucles réitérées, de façon plus abstraite, en fai- 
sant varier l’intensité, l’étendue ou la regularité (previsibilité) (WHITE, 1979 
in McINTOSH, 1981) des ouvertures. C’est ce que nous ferons dans les cha- 
pitres suivants. 
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= destruction partieNe et localiste du couvert 4 ? Destruction du Pot. vkgétatif ? 
m Exoression = t --t r&“ération d’espkes sciaphiles ou r&sistantes [graminées ? 




l3locage éventuel par le sou5- du Pot entiel 
bois 
Espece restant 1 
Espace vacant disponible pour I’Pcesis des espéces 
nouvellement disperstes = expression du Pot. ExtCrieur 
en fonction des fructifications = brousse diversifiée 
riche en espèces dispersées par le vent et les chauves- 
souris 
Saturation lente ! 
1 
Expansion des espéces 5 
cycle court se multipliant 
sur place et des herbacees 
traçantes 
l 
Figure 5. Organigramme de notre modèle de RN. : 
L’ouverture du couvert détermine une phase d’installation où s’expriment, dans 
l’ordre, le potentiel végétatif, le potentiel séminal édaphique, le potentiel extérieur et 
éventuellement la multiplication interne jusqu’à saturation du miIieu. L’expression 
de chacun des potentiels répond à 3 impératifs : exister, résister, s’exprimer. 
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Les indications portées sur l’organigramme appellent quelques commen- 
taires : 
a) Le potentiel ext&ieur survit par définition à la perturbation. Le poten- 
tiel extérieur végétatif ou potentiel de lisiére s’exprime toujours (pas besoin 
de germination), mais son importance est tres variable : négligeable pour 
une grande trouée, son importance augmente avec le rapport longueur de 
lisiére/surface de la trouée, qui devient r&s grand dans le cas des ouvertures 
allongées (pistes en forêt...) ou de petit diamette. OLDEMAN (1974) ou 
RIERA (1983) ont montre la fermeture rapide par le haut des petites trouées. 
Les petits plants du sous-bois qui ont démarre à la faveur d’une petite trouée 
peuvent connaître une nouvelle phase de stagnation. Les brins d’espèces 
sciaphiles peuvent ainsi necessiter plusieurs petites trouees successives pour 
arriver à prendre place dans la voûte (RTJNKLE et YETTER, 1987). 
b) Les individus adultes (fertiles) qui se trouveraient épargnes à l’inte- 
rieur de la surface perturbée; doivent être considérés comme faisant partie 
du potentiel advectif et de lisière, notamment quand la perturbation affecte 
une étendue limitée qui est rapidement ressaturée par les différents poten- 
tiels. Il n’est pas nécessaire d’en faire alors, comme CONNELL et 
SLATYER (~OC. cit.), une catégorie à part. Mais de tels semenciers devien- 
nent d’autant plus importants que la zone perturbée st plus vaste, avec la di- 
lution des diaspores que cela implique. ROSS (1954) en donne un bon 
exemple au Ghana. 
c) La perturbation a, par définition, un role destructeur et libkrateur. Dans 
le cas (rare) de perturbations faibles sans potentiel vegetatif, on observe un 
ralentissement de la n5génération aturelle allant jusqu’au blocage apparent 
(cf Chapitre IV). 
d) La dominante du potentiel séminal édaphique sur le potentiel advectif 
n’est pas constante. 2 cas se presentent : 
1) Le potentiel séminal édaphique st absent, ce qui se rencontre dans 
les forêts tres proches du climax (cf infra). 
2) Le potentiel seminal édaphique n’est pas stimule, notamment quand 
le tapis radiculaire reste intact. 
Le principal facteur de levée de donnance des graines du potentiel sémi- 
nal édaphique est la modification spectrale mais de nombreux autres fac- 
teurs sont Cgalement en cause, notamment la pression partielle d’oxygène et 
de gaz carbonique, la température ou ses variations, la présence de compo- 
ses stimulants (NO3 . ..) ou inhibiteurs de la germination (cf 
MÜLLVERSTEDT, 1963; VAZQUEZ-YANES et OROZCO-SEGOVIA, 
1984 ; RIERA, 1985). Un certain remaniement du sol peut être nécessaire 
(SCHULZ, 1960 ; BELL, 1970 ; ALEXANDRE, 1978b ; PUTZ, 1983 ; 
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ROLLET, 1983), la rupture des racines qui conduisent l’infrarouge 
(MANDOLI et BRIGGS, 1984) joue peut-être également un r6le. 
e) Dans le cas limite où. un arbre proche ou Clo&ne fructifie et voit ses 
grosses graines germer juste avant une perturbation, les plantules font 
évidemment partie du sous-ensemble du potentiel végétatif que nous avons 
appelé neophytion (ALEXANDRE, 1977c) ou les Anglo-saxons seedling 
batik. Ce cas illustre le passage incertain entre potentiel extérieur et potentiel 
végétatif ; il peut permettre la constitution d’un peuplement dense de grands 
arbres hliophiles qui autrement n’auraient pas résiste a la compétition avec 
les arbustes pionniers. Un autre cas limite est celui ou le potentiel séminal 
édaphique a été formé de fraîche date et peut, dans ce cas, comporter des 
graines non dormantes. 
III. 4. RELATION STRATÉGIE~POTENTTBLS 
Il n’y a aucun lien, a priori, entre groupes stratégiques et formes de 
potentiels tels que nous les avons définis. Les critères de physiologie de la 
graine, retenus pour définir nos groupes strategiques, permettent une classi- 
fication exclusive des espèces. La classification en tempéraments, bien 
qu’elle se superpose facilement à la première, en diffère par le continuum 
d’adaptation qu’elle comporte. Mais que l’on se réfère à lune ou l’autre de 
ces deux notions, les espèces n’y appartiennent qu’à une catégorie en fonc- 
tion de leurs adaptations intrinsèques, de leur écophysiologie. Au contraire, 
la notion de potentiel est extrinsèque. Elle définit, ou décrit, l’instant et le 
lieu par des listes d’espèces (et de probabilité). Une espke peut fort bien se 
développer à partir de plus d’une forme de potentiel, du moins théorique- 
ment. 
En fait, dans le cas particulier des 3 groupes strategiques dominants en 
forêt, il apparaît maigre tout une bonne concordance ntre groupes et poten- 
tiels ; il y a, pour chaque espèce, une certaine ambiguïté nécessaire entre 
provenir d’un potentiel.et le constituer pour la phase suivante :
- Pour survivre en sous-bois, la plantule doit être sciaphile et les espkes 
sciaphiles ont dans l’ensemble des graines qui sont sensibles à la dessicca- 
tion et ne peuvent germer qu’immédiatement. Les espkes typiques du néo- 
phytion ne peuvent donc participer ni du potentiel séminal édaphique ni du 
potentiel advectif. 
- Les “pionnier-es” ne peuvent bien sûr ni germer ni survivre à l’ombre et 
donc faire partie du potentiel végétatif. Parallelement, beaucoup sont disper- 
sées par les oiseaux et, le plus souvent, leurs graines arrivent au sol sous une 
plante perchoir dont l’ombre inhibe leur germination (cf TREJO-PEREZ, 
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1976 ; DE FORESTA et al., 1984). Certaines, comme Trema guineensis 
(VAZQUEZ-YANES, 19779, ont en outre des graines qui nécessitent une 
longue postmaturation. Dans les 2 cas elles ne peuvent donc faim partie du 
potentiel advectif (cf infra). 
- A l’inverse, la dispersion aléatoire par le vent ou l’absence de dormante 
sont des caracteres favorables pour les plantes du potentiel advectif car elles 
permettent la colonisation rapide de sites imprévisibles. C’est pourquoi 
parmi les plantes qui parviennent B s’installer de l’extérieur sur un site déja 
perturbe, on rencontre beaucoup d’anémochores (héliophiles tolérantes) et 
peu d’espkes a dormante primaire. La meilleure stratégie, pour une hélio- 
phile forestière, c’est d’investir dans la pérennité de l’adulte et non celle des 
graines dans le sol (ALEXANDRE, 1982e). 
Il y a de plus une étroite correlation entre l’ordre de priorité des 3 
potentiels et leur degré de résistance à l’intensite de la perturbation. Une 
plante est plus sensible à l’état végétatif qu’à l’état de graine dormante proté- 
gée par le sol et plus sensible sur place que hors de la zone perturbée. 
Enfin il y a également une relation entre potentiel et rkurrence des per- 
turbations d’une zone donnée. L’importance du néophytion est fonction de la 
fermeture du couvert, de la présence des arbres sciaphiles dans le voisinage 
et de l’integrité de la faune pollinisatrice et vectrice. Les graines dormantes 
dans le sol finissent par disparaître si elles ne sont pas renouvelées. Les 
arbres jeunes et/ou héliophiles rejettent plus souvent que ceux qui sont vieux 
et/ou sciaphiles. L’abondance des rejets après coupe est donc le signe de 
perturbations récentes et le plus souvent répétees, ayant opértc une sélection 
parmi les espèces locales. 
Au total, dans le cas des espèces ligneuses structurales de Coted’Ivoire, 
il y a concordance ntre potentiel végétatif/esp&ce sciaphile, potentiel sémi- 
nal édaphique/espece “pionniére” héliophile stricte, potentiel advectif/espi%e 
tol&ante (cf Tableau 5). 
Ceci aura notamment pour conséquence que toute modification durable 
dans la fréquence et l’intensité des perturbations dans une région, peut 
entraîner des changements de flore très importants ; on n’a pas dérive mais 
basculement de l’equilibre successionnel quand les perturbations ’accrois- 
sent en fréquence t en intensité avec une évolution inverse très difficile. 
L’augmentation de fréquence ou d’intensité des perturbations favorise des 
espkes % fort pouvoir colonisateur (espèces % “stratégie r” selon PIANKA, 
1970) dont l’impact sur le potentiel floristique augmente achaque cycle, tan- 
dis que les espèces plus “climatiques”, au faible taux de reproduction, 
voient à la fois leur nombre diminuer et leurs conditions de vie se dégrader. 
Si le régime de perturbations est stable, comme c’est le cas dans les forêts 
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régulièrement essartées, il y a enrichissement du potentiel floristique en 
espkes les plus adaptées à survivre, ce qui sur le plan écologique peut être 
considéré comme favorable au maintien de la fertilité. Mais en général, plus 
le tapis végétal est “résistant”, plus il s’oppose a l’évolution progressive. La 
“savanisation” agricole en zone forestière est un exemple frappant d’évolu- 
tion quasi irréversible décrit par BUDOWSKI (1956), CONKLIN (1957) et 
bien d’autres. Nous en avons esquissé le mécanisme par ailleurs 
(ALEXANDRE, 1977a, 1986 et ci-apres). 
Forêt mature Forêt secondaire Brousse haute Brousse basse 
Potentiel Dryades = Forestières 
végétatif sciaphiles 
ex. Turraeanthus afric. 
et géantes zoochores 
ex. Thieghemella 
heckelii 
Rejets de souche 
ex. Albizzia 
ZYkG 
Potentiel Pionnières Pionnières 
Séminal longévives éphémeres 
Edaphique ex. Nauclea ex. Trema 
diderichii guineemir 
Grandes herbacées Herbacées traçantes 
pérennes ex. Paspakm 


























Tableau 5 : Liaison entre groupes tratégiques et potentiels floristiques en zone 
forestière de Côte-d’Ivoire. 
Comme le souligne RICHARDS (1973b), le simple bon sens indique 
qu’il ne peut y avoir retour au climax que si l’ensemble des espkes qui 
caractérisent ce stade existent encore. Mais la régénération, ce n’est pas seu- 
lement survivre, c’est aussi pouvoir arriver sur un site, y trouver des condi- 
tions favorables à l’installation et plus tard à la reproduction. Pour les 
espèces “forestières”, chacun des stades dépend de tout un cortège biotique 
(disperseurs, symbiotes, pollinisateurs...) qui reste encore à décrire. Ces 
espèces sont arrivées à un point d’évolution tel que nulle part ailleurs qu’en 
forêt elles ne trouvent de meilleures conditions pour leur reproduction. Ceci 
est un des facteurs de la lenteur du retour au climax, sur laquelle nous re- 
viendrons au Chapitre V. 3. 
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Photo 3. Défrichement. Ce recrû dense à Trema guineensis fait suite à un défiiche- 
ment mécanisé de la forêt semidécidue B Divo. 
Tou!es les germinations de T?enta proviennent degraines tockées dans le sol où elles se conservent peut-être jus- 
qu’à une trentaine d’annbes. la grains de Treme a une coque trbs dure, elle rbsiste a la chaleur et peut être dis& 
minée par les oiseaux. Elle requiert une post-maturation fxolongee t les graines nouvellemen! dispersée ne peu- 
vent pas germer. la graine possbde une dormante p!!o!osensiMe qui lui interdit de germer tint que le sol est recou- 
vert de végetation. On reconnaît, mêles à Tama, des individus i&s de Ceiba penfaqdm, Solanum fwvum, Carica 
pagaya, RSr%ndmn heud&l tous issus de graines dormantes drues ie sol, ainsi que les rejets de plusieurs 
lianes. Là où le sol est profondement decap (plus de 5 cm), il n’y a aucune germination. 
Photo 4. Petit peuplement pur de framiré sur une butk de remblai en bordure de la 
piste “A.D.K.” entre Zagné et Soubré. 
Le framire (Tixminalia Mens@ est un tres grand arbre dont on reconnaît leport caract&istiiue en Btages (modèle 
d’Aubr&flle). C’est un artxe à croissance rapide qui donne un des bis les plus rechemhbs de la forêt de Côte- 
d’ivoire. Sa graine ailée se conserve bien au sec et requiert un bon contact avec le sol pour germer. Sous les frami- 
rbs, on voit une strate graminbenne à Panicum /arum qui doit sa continuit à la multiplication vbgetative par stolons. 
Ces deux espbces dcivent leur su& iti à rabsence de toute compétition initiale avec une végétation pr$existante 
ou avec un rwû issu de graines dormantes dans le sol. Le framire, repandu mais isolé dans la forêt, peut former 
des peuplements denses à l’emplacement d’anciens villages. 
“9 ananas qui sont en train de mûrir 
5 fleurs de gjromon ei un mûr 
des piments, des haricots 
des aoura dans deux arbres 
des régimes de bananes pas mûrs 
des papayes vertes 
dans mon jardin plein de chose 
on ne peut plus bouger 
Marc ALEXANDRE (7 ans) 
CHAF'lTREIV 
QUELQUES EXEMPLES D’INTERACTIONS STRATÉGIE 
* POTENTIEL * PERTURBATION 
Nous avons vu que la régénération’ aturelle peut être apprehendée à 
grands traits en imaginant le devenir de la composition floristique initiale 
qui résulte de l’interaction : stratégie x potentiel x perturbation, chaque espè- 




Trois exemples vont nous fournir une illustration et indirectement une 
preuve de la validite du modèle à chacun de ces trois niveaux. 
IV. 1. L’ÉTAT DESURFACEENCHABLIS 
Les Chablis présentent une grande hét&ogCnéitc? interne selon que la sur- 
face du sol est plus ou moins profondément décapée ou, au contraire, re- 
couverte de matériaux vivants ou morts. Pratiquement tous les Chablis pré- 
sentent au minimum deux situations elon qu’on se trouve à l’endroit qui fut 
ombragé par la couronne de l’arbre avant sa chute (zone proximale, 
OLDEMAN, 1974), ou au contraire à l’endroit de la chute du houpier (zone 
distale). 
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Nous distinguerons, a l’intérieur du continuum de perturbation, 6 classes 
abo@issant â6 faciès différents. 
a) Le sol est enlevé sur une épaisseur importante par le basculement d’un 
arbre à racines profondes. Ij est fréquent de voir des culées de 50 à 75 cm 
d’epaisseur. Dans ce cas, il faut bien évidemment distinguer la butte de la 
dépression provoquk par le basculement de la culee. La butte semble favo- 
rable à certaines espkes (PUTZ, 1983) ; RIEFU (1985) y note l’abondance 
particuli&re de Cecropia obtusa en Guyane. D’une manit4re générale, ce bio- 
tope particulier est peut-être plus favorable aux pionnières a systeme raci- 
naire mixte ou secondaire qu’aux espèces (comme Trema) à système pri- 
maire (KAHN, 1977 in KAHN op.cit.). La dépression semble au contraire 
rarement colonisée : la compaction, la pauvreté chimique du sol, voire sa 
toxicitC (aluminium libre) sont peut-être n cause (ALEXANDRE, 198la). 
b) Le sol est décapé ou perturbé sur une épaisseur très faible, inférieure à 
5 cm. Ce cas s’observe lors du basculement d’arbres à systèmes radiculaires 
très superficiels, surtout en bas-fonds. C’est celui qui favorise le plus la 
germination des graines du sol quand elles sont présentes. D’après nos 
recherches (ALEXANDRE,‘ 1978b), seuls les 5 premiers centitiètres de sol 
renferment une quantité notable de -graines. Cette observation a Cté confir- 
mCe par de nombreux travaux. Cependant, CHEKE et al. (1979), ainsi que 
HOPKINS et GRAHAM (1983), trouvent des graines profondément 
enfouies. L’absence de redistribution otable des graines en profondeur est 2 
rapprocher de la rareté relative des vers de terre dans la plupart des forêts 
tropicales ou à leur mode de vie qui les inféode à un horizon &;Oit. Ces ier- 
mit& ét les fourmis te.rricoles détruisent sans doute plus qu’ils ne transpor- 
tent. 
L’importance d’une leg&re perturbation du sol pour le déclenchement de 
la germination des graines du potentiel séminal édaphique a &é plusieurs 
fois signalée (cf III.3.). Notons que pour HOPKINS et GRAHAM (1984,), la 
perturbation du sol est surtout destructice de graines. (if supra). 
c) Le sol est simplemerît compltiiement mis à nu. Ceci peut s’observer 
dans les trlis grandes trouées qui sont exceptionnelles. C’est dans ces condi- 
tions qu’on peut voir les brins préexistants d’espèces ciaphiles disparaître 
grillés, ou tout du moins végéter 2 la merci de parasites qui dans des condi- 
tions plus. favorables pour la plante n’auraient pu se multiplier. 
L’implantation des graines nouvellement apportées, surtout des anémo- 
chores, est favorisée par un bon contact avec le sol minéral. L’écésis est 
meilleure 12 où le sol est nu, notamment là où une légère pente freine l’accu- 
mulation de litière. Quand la litière est présente, les graines peuvent germer 
lors d’un épisode pluvieux mais le plant se dessécher dès que les pluies s’ar- 
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rêtent. Un tapis dense de racines vivantes est certainement également défa- 
vorable à l’écésis de nombreuses espèces. Ceci explique sans doute, au 
moins partiellement, l’important gradient de r&ssite des semis en lisibre. La 
disparition de nombreux brins consécutive àune @riode sans pluie peut cer- 
tainement aussi expliquer l’augmentation des germinations, constatée après 
les épisodes secs (ALEXANDRE, non pub].). La libération d’un espace 
favorable aux germinations est donc vraisemblablement un des facteurs 
sélectifs qui expliquent le pic marqué de fructification en fin de saison sèche 
chez les an6mochores. Elles ont en effet ainsi le maximum de probabilité de 
tomber dans un Chablis récent, car c’est en fin de saison sèche, avec les vents 
violents, et en début de saison des pluies, qu’on observe les chutes d’arbres 
les plus fréquentes (ALEXANDRE, 1980a). 
d) Le sol ne subit aucune perturbation et conserve son couvert de litière 
et de petits plants sciaphiles. C’est la situation typique de la zone proximale 
dans un petit Chablis. Si les conditions lumineuses ont suffkntes, les petits 
plants préexistants d’espèces ciaphiles peuvent démarrer et devenir adultes. 
Il arrive cependant fréquemment, comme il a déjà éte signalé, qu’aprks une 
période de relative clarté au sol qui permet un démarrage de croissance, le 
couvert de la voûte se referme en entraînant une nouvelle phase de stagna- 
tion du sous-étage. 
e) Le sol se recouvre de matériaux ligneux morts. C’est la situation 
typique dans la zone distale des Chablis, a l’emplacement du houpier. Le 
sous-bois disparaît, écrasé par les branches le plus souvent encore couvertes 
de feuilles au moment de leur chute. Localement, le sol est déchi& par les 
chicots des branches cassées. A l’emplacement de ces déchirures, des pion- 
nières peuvent apparaître. Ailleurs, après une période souvent longue né- 
cessaire pour que le bois mort se décompose, le recrî1 sciaphile se réinstalle. 
Les espèces dispersées par les rongeurs qui affectionnent ce genre de bio- 
tope sont favorisées (Turraeanthus africana, Octoknema borealis, Blighia 
welwitschii,...). 
, 
f) Le sol se recouvre de matériaux vivants. C’est ce qui se produit quand un 
houpier couvert de lianes feuillkes tombe au sol. Il se peut, dans ce cas, que les 
feuilles restent vivantes, au moins un certain temps. La régénération est alors 
complktement bloquée. Normalement les lianes, trop ombragées, ne tardent 
pas a mourir ou à perdre leurs feuilles sauf si elles tiussissent à trouver un 
support pour regagner la voûte. On se trouve alors ramené au cas prtkédent. 
Un blocage complet peut par contre s’observer quand le Chablis permet à 
une plante sciaphile du sous-bois de se multiplier et de former ainsi un écran 
durable, et plus ou moins difficile à franchir, pour la régénération. Les peu- 
plements de Scaphopetalum amoenum décrits par MANGENOT (1955) et 
GUILLAUMET (1967), ont probablement cette origine. L’hypoth&se d’une 
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éventuelle émission de substances allelopathiques par cette espèce a été 
infirmée par BERTAULT (1986). Il est a noter que, comme Scaphopetalum 
amoenum, beaucoup d’arbustes (Rinorea spp., Angilocalyx,...) et d’herbacées 
du sous-bois (Zingibérackes, Marantackes...) ont la faculte de drageonner ce 
qui facilite la création de tels peuplements (ALEXANDRE, 1979 et non 
publ.). 
Ce premier exemple montre comment le potentiel séminal édaphique 
peut exister et résister mais ne pas toujours s’exprimer en fonction de micro- 
différenciations au sein d’un Chablis. 
Le feu est d’un usage quasi général dans les rkgions peu ou faiblement 
peuplées des tropiques humides qui ont conservé une agriculture extensive. 
Comme tout autre facteur, le feu a un effet différent selon son intensité et 
selon le milieu où il se produit. 
Le rôle du feu est tres complexe mais globalement positif quand la pres- 
sion anthropique reste faible (NYE et GREENLAND, 1960, 1964 ; 
ALEXANDRE, 1977a, 1986). L’effort, l’art pourrait-on dire, des agricul- 
teurs consiste a obtenir le feu le plus intense possible (CONKLIN, 1957 ; 
STROMGAARD, 1984). Mais les causes d’hétérogénéité sont nombreuses : 
le feu brllle mal en lisière, quand les matériaux sont mal disposés, la où le 
sol est très humide, quand la saisorrseche st peu marquée,... 
La où le feu est trop faible (voire nul), non seulement les cultures ne pro- 
duisent pas mais, qui plus est, la régénération forestière s’en trouve ralentie. 
G’est ce que nous avons pu constater a plusieurs reprises en visitant en 
compagnie de CH. DE NAMUR des parcelles très anciennes qui n’avaient 
jamais plus été cultivées. Quand il ne s’agissait pas de parcelles attachées à
un mauvais sort, l’on rencontrait oujours une végétation dense d’espèces 
sciaphiles de petite taille qui avait pris le dessus a la suite d’un mauvais brû- 
lis. Ceci nous renvoie au dernier cas envisagé 2 propos des Chablis (Chapitre 
1V.l.f). Il y a un véritable blocage de la régénération analogue à celui décrit 
par NIERING & GOODWIN (~OC. cit.) ou GUILLAUMET (OP. cit.). 
Là où le feu est exceptionnellement intense, toute végétation est bien 
évidemment détruite. Les agriculteurs mettent à profit ces zones sterilisées 
de toutes graines ou parasites pour des cultures délicates comme des tomates 
ou du tabac. 
Là où le feu est courant, il contribue à faire disparaître les plantes à l’état 
végétatif et opère une selection parmi les graines du potentiel séminal éda- 
phique. La résistance au feu est, à notre avis, surtout fonction de la profon- 
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deur à laquelle les graines sont enfouies, ce qui leur permet d’échapper à la 
chaleur, et de leur taille qui permet à la tigelle d’atteindre la surface du sol. 
Les graines de Tremu guineensis (T. micrantha en Guyane) sont bien résis- 
tantes au feu, de même que celles de plusieurs Solanees (piment, morelle 
noire, physalis), d’une Cucurbitacée a la fois comestible et médicinale : 
Momordica charantia, celles du papayer, de Cleome rutidosperma ou 
d’Oxalis barrelieri, etc. Toutes sont relativement volumineuses. In situ DE 
ROUW (com. pers.) trouve que le feu accélère la germination des graines 
résistantes ans affecter leur taux de germination. In vitro, nous avons mon- 
tré chez Trema guineensis (ALEXANDRE, 1978b) et sur le papayer 
(ALEXANDRE, 1988) une absence d’effet de la chaleur jusqu’à un seuil au- 
delà duquel la graine est tuée. VAZQUEZ-YANES (1974,198l) a décrit la 
levée de dormante par la chaleur de plusieurs espèces dont le Balsa 
(Ochroma Zagopus). HLADIK (1970) explique l’abondance de 
Didymopanax morototoni dans les formations régulièrement brûlées de 
Panama, par la rksistance au feu de la graine. En Australie, PLOYD (1976) 
montre que le feu peut stimuler la germination des graines du sol au point de 
gk?ner les espèces ylvicoles. 
La sélection opérée par le feu dans le potentiel séminal édaphique est 
essentielle pour l’agriculture car elle ralentit l’envahissement par les adven- 
tices et contribue ainsi au maintien de l’état boise. Naturellement, il ne peut 
y avoir de sélection que parmi ce qui existe (potentiel). C’est ainsi que les 
essarts taillés dans une forêt vierge ou une forêt secondaire très ancienne, 
sont naturellement indemnes de mauvaises herbes mais que les arbustes 
héliophiles y sont aussi rares. LESCURE (1987) note dans les recrûs de la 
n5gion de Trois-Sauts en Guyane, l’abondance des Inga, la pn?sence n faible 
quantite de Cecropia obtusa et l’absence du Cecropia sciadophylla qui est, 
sur la côte, une des espèces les plus caractéristiques des recrûs (PREVOST, 
1982). Les graines volumineuses et denuées de dormante des Inga 
(PONCY, 1984) sont dispersées par les Indiens qui apprécient le goût sucre 
de la pulpe qui les entoure tandis que Cecropia obtusa est dispersé par les 
chauves-souris , contrairement au C. sciadophylla (CHARLES-DOMI- 
NIQUE et COOPER, 1986) et peut donc parvenir dans la trouée dénuée de 
perchoir du champ après sa creation. 
En C&e-d’ivoire, DE NAMUR (1978b) a étudié une parcelle an- 
ciennement cultivée, située en pleine forêt, qui était très caractéristique tant 
par la rapidité du retour à la foret que par l’abondance des grands arbres 
héliophiles. Si les arbustes pionniers, indirectement favorisés par le feu, 
contribuent au maintien de l’état boisé quand les herbacées apparaissent, ils 
gênent par contre la croissance des grands arbres héliophiles quand eux 
seuls sont en présence. Quand l’anthropisation est très faible, un brûlis très 
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intense peut donc contribuer â accélerer le retour à l’état forestier en dimi- 
nuant encore le nombre des pionnières dejjà rares dans le sol. La pratique du 
“boucan” (double bais) est donc justifiée dans la situation, inconnue en 
Côte-d’Ivoire, où se trouvent les Wayampi de Guyane. 
Le feu n’a plus du tout la même justification quand le raccourcissement 
des jachères conduit au remplacement des arbustes pionniers par de grandes 
herbacées @rennes et autres géophytes (MITJA et KLADIK, 1989) dont la 
souche resiste au feu, ainsi qu’il est dit infra, au Chapitre IV.3.e. 
Le feu apparaît au total comme un agent de sélection du potentiel se- 
minai édaphique. Faible, il reste sans effet notable. Moyen, il sélectionne 
parmi le potentiel séminal édaphique et le potentiel végétatif. Ce faisant, il 
favorise indirectement la fraction resistante. Tres fort, il elimine tout poten- 
tiel interne et favorise donc la fraction externe du potentiel. Répété, et 
necessairement peu intense, il permet l’extension d’espèces à multiplication 
végétative. 
Iv. 3. UN GWADIENT D’ANTHROPISATION 
Si l’homme est actuellement, et de loin, le principal agent de trans- 
formation du milieu, l’anthropisation ’en demeure pas moins, dans sa com- 
plexité, difficilement quantifiable. 
Au long de ce qui précède et ailleurs (ALEXANDRE, 1981a, 1982c, 
1984, 1986), nous avons montre comment des perturbations croissant en 
intensité ou en fréquence, conduisent, avec des phénomènes de “seuil”, à des 
dynamiques de reconstitution differentes. Si nous présentons ici une sorte de 
synthèse de l’anthropisation vue sous l’angle des potentiels florisitiques, c’est 
surtout afin de faciliter des comparaisons avec d’autres éclairages ou d’autres 
milieux... 
a) La forêt vierge 
Le degré “zéro” de l’anthropisation c’est bien entendu son absence, avec 
une importante réserve toutefois : existe-t-il des forêts “vierges” ?
L’homme étant absent, les perturbations naturelles e produisent sous la 
forme de Chablis et de phénomènes plus exceptionnels. Elles sont suffr- 
samment rares et variables (RIERA et ALEXANDRE, 1988) pour que le po- 
tentiel séminal édaphique reste à un niveau très bas et conserve sa diversité 
(voir Chapitre V. 1). Parmi les pionnières rencontrées, beaucoup ont leurs 
graines apportées au moment de l’ouverture (cycle à faible densité de 
MARKS, 1974). 
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b) La forêt parcourue par une population de chasseurs-cueilleurs 
ne créant pas de clairières 
Peu différent du degré zéro, ce cas pourrait être celui de la forêt où vivent 
encore les Pygmées de Centrafrique (MOTTE, 1980 ; BAHUCHET, 1986). 
L’homme ici ne crée pas de trouées capables de stimuler le dynamisme 
végétal, il crée cependant, pour ses campements, des vides en sous-bois qui 
restent longtemps visibles (GUILLAUMBT, com. pers.) et doit jouer un r61e 
plus diffus, mais important, en rarkfiant les animaux de chasse et en disper- 
sant involontairement certaines espèces. A long terme cela doit modifier la 
composition floristique de la forêt et, partant, sa structure et donc tout son 
dynamisme. 
‘Les Pygmées étaient certainement pr&ents en Cote-d’ivoire il y a un peu 
plus d’un siècle et leur disparition totale est considéree par MANGENOT 
(1956) comme la preuve que leurs conquérants ont été partout, modifiant la 
forêt d’autant. 
c) La forêt parcourue par une popuration itinérante pratiquant la 
culture de courte durée 
A l’instar de JEAN (1975), nous distinguerons les populations itinérantes, 
pratiquant une agriculture sans retour sur les parcelles cultivées, des essar- 
teurs sedentaires qui rebrûlent selon un cycle souvent précis des parcelles 
déjà cuItivees auparavant, fertilisées par la “jachere” forestière. Le mot 
“jachere”, par opposition a “friche”, désigne une technique agricole efficace 
destinee a eliminer les adventices et restaurer la fertilité du sol pour le re- 
mettre en culture ultérieurement (SIGAUT, 1985). 
Les champs, de la taille de très grands Chablis, favorisent la régénération 
des espèces héliophiles (cf supra). Le potentiel séminal edaphique qui se 
constitue dans les premiers temps de la régénération, a le temps de dis- 
paraître avant la prochaine perturbation naturelle ou anthropique. Le feu 
intense contribue à l’amoindrissement du potentiel séminal édaphique au 
profit du potentiel advectif. 
Si l’on estime a 30 ans la duree de vie maximale des rares pionnières et à 
une longueur équivalente la survie de leur graine dans le sol, ce faible degré 
d’anthropisation se maintient ant que l’intervalle ntre deux mises en culture 
reste supérieur a 60 ans, ce qui est comparable à la fréquence naturelle des 
trouées en forêt. 
La colonisation a mis fin, au début du siècle, a l’itinérante des popu- 
lations de Cote-d’ivoire mais on peut trouver un exemple de forêt parcourue, 
avec les populations indiennes Wayampi du sud de la Guyane (GPENAND 
et HAXAIRE, 1977 ; LESCURE, 1987; . ..). 
d) La forêt essartée 
Nous pouvons prendre comme exemple la forêt de Taï exploitée par les 
Oubi (DE ROUW et ALEXANDRE, 1985). A la difference du cas pré& 
dent, la population est sedentarisée t pratique une remise en culture n?guli&- 
re des champs qui ont b&eficié dune période de jachère traditionnellement 
voisine de 12 ans. 
Le retour régulier sur les parcelles, à un intervalle de temps nettement 
plus court que celui qui sépare deux Chablis au même endroit en forêt, favo- 
rise la constitution d’un potentiel séminal important et particulier (friches à 
Mucarunga hurijoliu, chez les Oubi). Les espèces les plus sciaphiles tendent 
à disparaître et les grands arbres héliophiles se rarefient considérablement 
du fait de la concurrence précoce avec les pionnier-es. Les quelques indivi- 
dus qui réussissent a s’implanter et se maintenir suffisamment longtemps 
participent aux stades préforestiers (KAHN, op.cit.). 
Le couvert dense de pionnieres favorise en revanche l’implantation d’es- 
pèces à grande amplitude Ccologique, ni heliophiles ni vraiment sciaphiles, 
généralement zoochores et de taille moyenne dont on pourrait prendre pour 
type Pycnunthus ungolensis ou Uupucu guineensis (ALEXANDRE, 1977a). 
Ces deux “nomades ciaphiles” sont extrêmement répandues dans les forêts 
africaines et ont servi à MANGENOT (1955), SCHNELL (1952b) et 
d’autres, pour désigner des unités phytosociologiques. Elles sont la trace de 
l’emprise humaine, du passe agricole, partout présent en Afrique (LEBRUN 
et GILBERT, 1954 ; RICHARDS, 1956). 
e) Les brousses dégradées 
Trop raccourcie, la jachère ne peut plus jouer son role (il faudrait alors 
parler de “friche”). Lors de la remise en culture, les herbacées ont encore 
présentes et leurs graines infestent le sol (= évolution du potentiel séminal 
édaphique). Le feu, faute de combustible, sera insuffisant pour les élimi- 
ner. Les arbustes pionniers n’ont pas eu le temps de se développer et de 
reconstituer leur potentiel séminal édaphique. Les adventices gênantes 
pour les cultures seront donc présentes dés le début et obligeront a de 
fréquents sarclages, par lesquels seront Climinés, sauf précautions parti- 
culières, les jeunes semis d’arbres déjà raréfiés. 
Avec le feu et les sarclages qui se répètent, on voit les plantes à 
souches résistantes prendre une part croissante dans la végétation : c’est la 
reprise d’importance du potentiel végétatif. Il est complexe, avec des 
plantes épargnées par le fer et le feu comme les palmiers (Elaeis guine- 
ensis), des arbres comme les AIbizziu qui rejettent facilement, des herbes 
pérennes et des lianes souvent pourvues de racines tubérisées (cf Chapitre 
Iv. 2). 
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Le potentiel séminal édaphi ue continue à évoluer. Les densités de 
graines dépassent couramment 18 /m2. Ce sont des. graines dans l’ensemble 
de plus en plus petites (HARPER et ul., 1970) d’esp&ces herbacées en majo- 
rite sclerochores (OPLER et ul., 1977). Le potentiel extérieur prend une 
importance relative moindre. La aussi les graines sont dans l’ensemble de 
plus en plus petites, qu’elles soient dispersées par les oiseaux, les chauves- 
souris, le vent ou l’homme lui-même (fréquence des épizoochores comme 
Paspulum conjugutum et Desmodium spp., ALEXANDRE, 1984). 
On remarque qu’à ce stade d’anthropisation, la naturalisation d’espèces 
allochtones devient facile et rapide (ex : l’extension rapide, en Coted’Ivoire, 
d’Euputorium odorutum et de Solunum VerbuscifoZium, ALEXANDRE, 
1982a). 
f) Les cultures permanentes 
Avec la mise en culture permanente, on sort du cadre de notre étude. 
Jusqu’ici nous avons en effet considéré une dynamique végétale discontinue 
en 3 phases: 
l 1 : Constitution du potentiel. 
l 2 : Ouverture du milieu, sélection et expression du potentiel. 
9 3 : Croissance et compétition. 
Si l’on considère que la phase “1” se déroule en même temps que la phase 
“3”, il reste 2 phases épaties par un événement majeur : l’ouverture du milieu. 
Dans le cas d’une agriculture permanente, l  milieu reste toujours plus ou moins 
ouvert. C’est une des causes de sa fragilite et, comme nous l’avons souligne 
ailleurs (ALEXANDRE, 1986), l’agriculture permanente n’est possible que 
quand l’homme arrive a contiler l’ensemble des facteurs du milieu par l’apport 
d’engrais, l’irrigation, la lutte contre les adventices et autres ennemis des cul- 
tures. Ainsi les herbicides ont beaucoup fait reculer la flore adventice ; seules 
subsistent les espèces les plus résistantes ton note, actuellement, parallelement 
au recul des espèces annuelles avec ou sans dormante (potentiel séminal éda- 
phique et advectif), une extension des espèces pérennes (potentiel végétatif). 
A la limite de l’intensification, la dynamique de la végétation, à moins 
d’abandon, se limite à la plante cultivée ; c’est la simplification extrême de 
l’agrosystème. Mais à ce stade d’intensification, la complexité mapparaît, àune 
autre échelle, avec la construction d’un paysage spécialisé avec ses champs, ses 
routes, ses reserves forestières, es haies et vergers, etc... On a en négatif, une si- 
tuation comparable a celle du début : là la clairière était isolee au sein d’un en- 
semble vaste et continu de forêt ; ici, c’est le bouquet forestier qui est isolé au 
milieu des champs. Le chemin ouvert dans la forêt a maintenant son parallèle 
dans la haie ou le simple alignement d’arbres en bordure de routes ou de 
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champs. L’homme se charge de conserver et de disseminer les espèces qui 
l’int&essent : & lui seul il contile manifestement l’ensemble de la dynamique 
vêgbale. 
Nous n%unons sur le tableau 6 le passage d’un stade d’anthmpisation a un 
autre, descriptible n termes de développement ou de restriction des diverses 
formes de potentiels. 
Aspect 
Forme de potentiel floristique 
0 Forêt «vierge» Couvert presque 
continu piqueté de 
très nombreuses 
petites trouées. 







Rôle essentiel Rôle divers. Grands arbres 
avec les arbres La densité des héliophiks en 
«sciaphiles» graines est faible densité 
faible (1 Do/ms). + espèces 
Présence de pionnières 
quelques arbres vraisernblable- 
parfois de ment sans 
grande tailIe dormance 
1 Cueillette. id. id. id. id. 
2 Agriculture Multiplication Rôle faible id. Place accrue 
itinérante des trouées de taille des grands arbres 
relativement impor- héliophiles 
tante, souvent le long 
des cours d’eau mais 
pas à proximité 
immédiate 
3 Essart Damier de forêt id. Rôle déterminant Place importante 
secondaire à des stades avec sélection des arbres à 
divers (en couronne et multiplication tempérament 
village) + forêt intacte d’arbustes pionniers «tolérant» 
sur certains sommets et adaptés au cycle 
le long des cours d’eau CuhUraI local 
4 Brousse Végétation basse 
piquetée d’arbres, 
souvent des palmiers 
5 Agriculture Paysage c<artificiel» 





Rôle important : Herbacées et Espèces 
herbes pérennes, à cycles courts. herbacées 
arbres pyrophiles, Densité très élevée épizoochores 
arbres à rejets, des graines (10’) et anémochores 
lianes à tuber- dont des petits Zoochorcs 
cules arbres diverses 
Maintien des Forte baisse des Place 
adventices adventices prépondfrante 
pérennes annuelles de la 
«culture» 
Tableau 6 : Seuils d’anthropisation analysés en termes de développement ou 
de restriction des 3 formes de potentiel floristique 
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“The destruction in modem times of 
a forest that is millions of years old is a 
major event in eatth’s history. ” 
P. W. RICHARDS, 1973 
CHAPITRE V 
QUELQUES POINTS EN QUESTION 
Maigre l’extrême complexité du monde tropical, nous avons montré que 
quelques considérations très simples permettent d’établir un modèle génkal 
de la régénération aturelle. Nous avons validé ce modèle en montrant qu’il 
permet d’expliquer une série de situations ortant largement du contexte qui 
a servi à le bâtir. Il reste a replacer ce modèle dans son cadre d’origine ivoi- 
rien pour en dégager les spécificités. 
v. 1. PLUIE DE GRAINES OU TRACES DU PASSÉ ?- 
Comme l’a récemment souligné WHlTMORE (1983), le problème de la 
distinction entre arrivée des graines a posteriori (seed rain) dans les trouées ou 
de leur présence a priori à l’état de graines dormantes dans le sol, est un des 
plus importants et des plus mal résolus. SYMINGTON (Zut. cit.) l’avait déjà 
soulevé et il est bien illustre par la controverse qui a opposé CHEVALIER à 
AUBREVILLE alors qu’ils partageaient des vues en fait tres proches. 
AUBREVILLE (1947), qui fut l’un des premiers à mettre en parallèle les 
peuplements monospécifiques de parasolier avec la présence de leurs 
graines dans le sol, écrit que la dominante locale de telle ou telle espèce des 
“brousses econdaires” est largement le fait du hasard. Il souligne qu’il faut 
rechercher l’origine phytogénétique de ces espèces dans des milieux particu- 
liers, en particulier les bords de cours d’eau et, qu’inconnues dans la forêt 
primaire, elles se répandent du fait des defnchements. 
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AUBREVILLE a éte critiqué par CHEVALIER (1948) pour qui la pré- 
sence d’un abondant recrû monospécilïque st la marque d’une secondarisa- 
tion passee :“En r&lité, écrit-il, cette forêt de la Mamba, où il a fait l’obser- 
vation (de graines dans le sol) est secondaire t les graines ne devaient être 
dans le sol que depuis quelques annees. Une trouée faite dans une forêt pri- 
maire, loin d’un peuplement de Musanga, n’aurait rien donné d’analogue. En 
forêt primaire les Musanga n’existent en effet que dans les peuplements 
marécageux...“. Je cite car il est intéressant de constater que CHEVALIER 
partageait en fait l’opinion de AUBREVILLE qui ajoutait en effet 
*“Revenons au cas du Parasolier. Ses régénérations miraculeuses en forêt ap- . 
paremment primaire sont dues a la pmexistence de graines “dormantes” dans 
l’humus, mais ces graines, d’où viennent-elles ? On peut concevoir que les 
animaux, les oiseaux surtout, les répandent un peu partout ; cependant, la 
grande densité des semis sur certaines surfaces rend une autre hypothese 
vraisemblable, c’est qu’un peuplement de Parasolier existait autrefois sur 
l’emplacement de la soi-disant forêt primaire actuelle, qu’il a disparu dans 
l’évolution normale des brousses secondaires, laissant sur place une fructifi- 
cation abondante qui, dans l’ombre, a attendu l’éveil donné au hasard d’un 
nouveau défrichement”. Pour AUBREVILLE comme pour CHEVALIER les 
espèces pionnières sont donc bien normalement absentes du coeur des forêts 
primaires. 
BUDOWSKI (1963, 1965), avec son expérience des forêts meso-améri- 
caines de Panama et du Costa-Rica, considère les grands arbres heliophiles 
longévifs et souvent décidus eux aussi comme Ctrangers au climax et origi- 
naires de zones climatiques plus sèches que celles où ils deviennent compo- 
santes des forêts secondaires. Selon lui, ces grands arbres peuvent, grâce en 
partie à leur grande longévité, sembler faire partie du climax local mais n’y 
régénèrent pas. 
D’autres auteurs jugent possible la régénération de ces arbres héliophiles 
en forêt dense humide et BUDOWSKI lui-même se rallie plus tard à cette 
idee (1970). Ainsi VA%QUEZ-YANES (1980), comme MANGENOT 
(1956), n’estime pas nécessaire d’aller chercher l’origine des espéces cicatri- 
cielles dans des biotopes marginaux : la frequence des Chablis en forêt est 
suffknte pour permettre le cycle reproducteur de ces cicatricielles et le fait 
qu’elles rég&&-ent en clairière explique suffisamment leur caractère xéro- 
phile. VAZQUBZ-YANES insiste sur l’efficacité des moyens de dispersion 
des arbustes héliophiles et table sur la pluie continuelle de graines ,en se 
basant largement sur les observations de TREJO-PEREZ (1976) qui trouve 
des graines de Trema micrantha dans le tube digestif de 25 espcces d’oi- 
seaux capturées en forêt primaire. Mais les arguments de VAZQUEZ- 
YANES ne prouvent rien quant aux forêts climatiques. En effet les forêts du 
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Yucatan, où travaille cet auteur, sont de basse stature et peuvent fort bien 
avoir reconquis d’anciens défrichements précolombiens. L’occupation maya 
a laissé, dans cette région, des traces bien nettes (LUNDELL, 1938). Leur 
nature primaire peut donc être mise en doute comme celle de la grande 
majorité des forêts africaines où le passe humain expliquerait, selon 
LETOUZEY (1968) et KAHN (OP. cit.), l’abondance des grands arbres 
heliophiles. 
Ceci pose un des aspects du probleme des forêts “primaires” : l’influence, 
la trace de l’histoire et de l’environnement peuvent être invisibles dans la 
végétation actuelle mais bien présentes dans le potentiel floristique, notam- 
ment le potentiel séminal édaphique. Le danger de “pollution” du potentiel 
séminal édaphique en forêt dense par la proximité de peuplements econ- 
daires a etté recemment souligné par PUT2 et APANNAH (1987) ainsi que 
DE ROUW et VAN OERS (1987). 
Il se trouve que presque toutes les études sur la dynamique des forêts tro- 
picales ont Cte faites dans des forêts secondaires (exemple Barro Colorado, 
KNIGHT, 1975a et b) ou à proximité immédiate de zones secondarisées 
(exemple San Carlos de Rio Negro, UHL et al., 1981, 1982a et b) ou au 
minimum à proximité d’une route. Dans ce dernier cas, l’effet dépend beau- 
coup de l’espece comme le montrent DE FORESTA et PREVOST (1986). 
Le problème peut être repose sous une forme plus analytique :
1) Les espèces de pionnières font-elles partie de la forêt primaire, leur 
biologie est-elle compatible avec l’importance t la fréquence des trouees 
dans ce type de forêt ? 
2) Quelle part des graines de pionnières dormantes dans le sol provient 
d’une dispersion à longue distance sous un couvert d’où les semenciers peu- 
vent être absents (seed min) et quelle part provient d’une dispersion à courte 
distance, sous et autour des arbustes du temps de leur vivant (seed sha- 
dow) ? 
A la première question, on peut rkpondre, en suivant CHEVALIER, et 
pour la Cote d’ivoire, par la negative ainsi qu’on va le voir. 
Dans la région de Taï, on trouve, dans la zone proche des campements, des 
recrûs complexes, riches en Macaranga hurifulia et nombreux autres pion- 
niers dont Mwanga cecropioides. Plus loin, en forêt intacte, Macaranga bar- 
teri domine puis fait place à Xybpia aethiopica qui disparaît dans l’intérieur 
de la forêt où l’on voit des recrûs lianescents à Uvaria afzelii ou herbacés à 
Aframomum spp. (cf BONNIS, 1980 ; ALEXANDRE, 1981a) et de nom- 
breuses autres espéces, apparemment pionnières et “sciaphiles” comme 
Crotonogyne catervifolia dont l’écologie semble particuhèremcnt intcressante. 
Avec Ia disparition (ou grande raréfaction) des pionnières typiques, c’est 
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le nombre de graines dans le sol qui diminue quand on s’éloigne des zones 
perturbées. Ainsi que le remarquent DE ROUW et VAN OERS (Zoc. cit.), il 
y a très peu de graines sous la forêt intacte, moins de 100/mfififi toutes 
espèces confondues, alors qu’on en compte 1000 a 10 000 sous recrft jeune. 
Il n’y a pas d’espkes typiquement secondaires dans les Chablis de la forêt 
de Taï, bien qu’elle ait été parcourue et cultivée naguère, alors qu’elles sont 
presentes au Banco, forêt considéree par CHEVALIER (1948) comme se- 
condaire et qui par sa faible étendue, met les Chablis à moins de 3 km d’une 
lisière fortement anthropisee (NIERSTRASZ et ALEXANDRE, 1982). Ici, 
dispersion et histoire sont difficiles à demêler. 
D’autres exemples en C&e-d’ivoire illustrent le même phénomène. Ainsi 
nous avons pu observer lors de la percée de la “piste A.D.K” reliant Zagné à 
Soubré, un recrit de bord de route composé d’espkes forestières, coupe ça et 
là de petites taches monospécifiques d’especes pionnières diverses, banales 
ou actuellement rares dans les recriîs agricoles comme Piper umbellatum, 
PhyZZanthus discoideus, Croton aubrevillei, assez fréquemment Nauclea 
diderichii, etc... Parfois ce sont des taches d’espèces héliophiles non 
pionnières comme Terminalia ivorensis. Ces taches font penser à une pre- 
sente antérieure, à leur emplacement, d’un semencier “accidentel”, ce qui 
conduit à la deuxiéme question : quelle est la part de la dispersion à courte 
distance et de la dispersion a grande distance dans la reproduction des arbres 
pionniers au sein de la forêt dense ? 
Dans le cas de Trema guineensis, l’analyse de la distribution spatiale de la 
densité des graines en forêts secondaires évoluées à Adiopodoumé et Divo, 
conduit à considérer la dispersion à grande distance comme marginale 
(ALEXANDRE, 1978 et non publié). En effet la moitié des graines tombent 
sous l’arbre, l’autre moitié est dispersée dans un rayon approximatif d’une 
quarantaine de mètres. Un très faible pourcentage peut être dispersé à gran- 
de distance et être a l’origine d’individus isolés en forêt dense... qui pourront 
être eux-mêmes a l’origine d’une multiplication sur place selon les deux 
modes de reproduction décrits par MARKS (1974) dans une forêt non tropi- 
cale. 
Sans une perturbation importante, la reproduction des individus isoles est 
tres aléatoire : beaucoup possèdent en effet des attributs liés à la vie en 
peuplement els que dioécie ou anémophilie... Les Chablis suffisamment 
grands pour permettre l’installation et a fortiori la reproduction des 
pionnières sont relativement rares en forêt comme l’a montre DENSLOW 
(1980b) mais cependant plus fréquents en forêt évoluée qu’en forêt secondaire 
jeune (BROKAW, 1987). Le maintien, même localisé, au-dessus du seuil 
d’extinction, dépend soit d’une longévité suffisante de l’espèce au sein de la 
structure forestiere, ce qui suppose une taille comparable acelle des espèces 
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de la voûte, soit d’une survie prolongée des graines dans le sol. 
Maigre! la temperature levée et l’humidité constante qui règnent dans le 
sol de la forêt tropicale, beaucoup d’espkes y trouvent des conditions favo- 
rables à la conservation de leurs graines (ROBERTS, 1972 ; CASTRO 
ACUNA et GUEVARA, 1976 ; HOPKINS et GRAHAM, 1987). Celles de 
Cecropia obtusa et de C. sciaabphylla (HOLTHUIJZEN et BOERBOOM, 
1982) et de Carica papaya (ALEXANDRE, 1988) se conservent dans le sol 
4 ans au moins. Il semble bien que celles de Trema guineensis puissent 
attendre au moins 30 ans (ce qui est la durée de survie chez Prunus penn- 
sylvanica, MARQUIS, 1975) mais les preuves formelles font défaut. 
Le cas où la reproduction des pionnlères se ferait par dissemination 
directe de Chablis à Chablis est envisageable si la dispersion des graines est 
limitée aux seuls Chablis, ce qui peut se produire s’il y a une omithochorie 
assez stricte. Dans le cas contraire, les modèles-de dispersion de 
MacARTHUR et WILSON (1967), applicables en assimilant les Chablis à 
des îles, montrent une diminution de la densité de graines fonction expo- 
nentielle du carré de la distance à la source, en d’autres termes rapidement 
voisine de zéro. 
Dans une forêt dense, on pourra donc admettre deux cas possibles :
- soit la dispersion directe, sans dormance des graines, de Chablis en Chablis, 
- soit une dispersion des graines en forêt et intervention de mécanismes 
de dormante avec, dans ce cas, une dispersion limitee autour des semenciers 
et éventuellement extinction de l’espèce si elle ne se maintient pas suffisam- 
ment longtemps en vie. Le cas de Trcma guineensis est à- ce titre particuhè- 
rement exemplaire, comme nous I’avons souligné supra. 
Mais aussi homogène qu’il puisse paraître, le groupe des pionnieres n’est 
pas moins complexe que les autres. A côté des espèces, comme Trema gui- 
neensis, à dormance photoblastique, qui sont certes les plus caractéristiques, 
il en existe à dormante thermorégulée (VAZQUEZ-YANES et OROZCO- 
SEGOVIA, 1984) et d’autres encore d&xmrvues de dormante, peut-être 
celles qui ont évolué comme épiphytes (MANGENOT, 1955) et parmi les- 
quelles le genre Ficus tient une grande place. On peut avancer l’hypothèse 
que c’est dans ce groupe d’espèces d’arbres de petite taille, zoochores, plus 
ou moins héliophiles mais sans dormance, qu’on trouve de nombreuses 
espèces cicatricielles des forêts denses absentes ou rares dans les formations 
anthropiques où elles sont peut-être soumises à une dessiccation excessive. 
Leur pouvoir de multiplication est peut-être aussi limitant. Ce sont des 
espkes que l’on rencontre fréquemment en lisière comme Macaranga hete- 
rophylla, Crotonogyne chevalieri, Cola spp... en Côte-d’Ivoire, ou 
Achorneopsis spp., Pourdma spp... en Guyane. Cette hypothèse aurait 
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l’avantage de msoudre ce qu’on pourrait appeler le paradoxe de la disconti- 
nuité des caracteres de la regénération aturelle. 
V.~.DIS~ONTINU~~ÉDESCARA~TERESV.AUXENRELATIONAVECLE 
GRADIENTDEPERTURBATION 
Au Chapitre 1, nous avons montré que nos trois groupes stratégiques ’or- 
donnaient de façon r&uliere et continue pour tous les caracteres relatifs a la 
photosynthèse. Des forestières ciaphiles aux pionnieres héliophiles, en pas- 
sant par les g&.ntes anemochoms tol&antes, la taille des graines et des plan- 
tules, la vitesse de croissance ou la résistance a l’ombrage,... (cf Tableau 2) 
varient régulièrement. En revanche, d’autres caracteres du cycle vital de nos 
groupes sont discontinus et/ou varient de façon irrégulière. Le groupe 
intermédiaire des tolérantes est ainsi celui chez qui nous trouvons la stature 
la plus élevée et la dissémination la plus faible et la moins spécialisée 
(anemochorie vs zoochorie). Si les premiers caractères donnent une place 
logique aux espèces tolérantes dans les trouées “moyennes”, les caractères 
discontinus ou irréguliers doivent faire penser que la rktlité est plus com- 
plexe. 
On observe en C&e-d’ivoire, comme ,dans les autres forêts tropicales 
(BAZZAZ, 1984), une priorité dans l’expression des potentiels en fonction 
du diametre des trouées, de l’importance des perturbations : Potentiel vége- 
tatif > Potentiel séminal édaphique > Potentiel advectif (Fig. 6a), c’est-à- 
dire, en suivant la relation mise en évidence au Chapitre III. 4 entre potentiel 
et statégie : Sciaphiles > Heliophiles strictes (pionnieres) > Héliophiles to- 
lérantes (Fig. 6b). Une certaine logique écophysiologique voudrait que l’on 
trouve les espkes tolérantes dans les clairieres moyennes et les héliophiles 
strictes dans les plus grandes. Il y a donc un certain paradoxe. 
Les remarques faites au Chapitre V. 1 levent en partie ce paradoxe dans 
le cas des forêts denses les plus isolees. Dans celles-ci en effet, l’ordre d’ex- 
pression des potentiels pourrait s’écrire : Potentiel végétatif > Potentiel 
advectif tolérantes > Potentiel advectif héliophiles. Ou en classant les po- 
tentiels en fonction de la distance de dispersion : Potentiel immédiat > 
Potentiel proximal > Potentiel distal, avec, comme corollaire, une correla- 
tion entre la distance de dispersion et le degré d’héliophilie. Une telle liaison 
a été mise en évidence en Guyane par FORGET (1988). 
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Figure 6. Contribution relative (CR) des trois formes de potentiel (fig. 6a) et des 
différents tempéraments (fig. 6b) selon la taille (T) des trouées. En 6a, la part relati- 
ve du Potentiel Advectif et du Potentiel Séminal Edaphique varie selon l’état du sol 
(ALEXANDRE, 1980). La situation représentée sur la fig. 6b est contradictoire 
avec celle de la fig. 6a. Non rencontrée n Côte-d’Ivoire, elle se rencontrerait en 
Guyane (RIERA, 1983). 
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L’ordre de priorité “Potentiel végétatif > Potentiel séminal édaphique > 
Potentiel advectif’ soustend d’autres contradictions. Par exemple, pour la 
hauteur des arbres, la priorite est : grands > petits > très grands. Pour la 
longévit& bien qu’avec une large incertitude : grande > petite > tres grande. 
Pour la dispersion déja évoquée, mais ici dans le cas général : moyenne > 
très bonne 9 faible. Pour ce dernier point, l’incertitude provient non pas du 
manque de connaissances ur l’écologie des espkes mais bien sur l’impor- 
tance écologique des “exceptions”. 
Pour les pionniéres, et surtout pour les grandes anémochores, la règle est 
une dispersion à faible distance mais un faible pourcentage de graines peut 
être entraîné très loin du semencier (WHITMORE, 1975 ; ALEXANDRE, 
1979). Pour les espèces “forestières”, la distance de dispersion dépend, et de 
la foret considérée, et de l’espèce subjectivement considéree comme carac- 
téristique. Observant la régenération aturelle en forêt du Banco, nous avons 
pris comme type Turrueanthus ufricana, espèce le plus souvent faiblement 
dispersée (rongeurs), assez comparable àPentaclethra macroloba étudié par 
HARTSHORN (1972) au Costa Rica, ou A Eperua falcata étudié en Guyane 
par FORGET (OP. cit.), toutes deux autochores. Il n’est pas douteux que si 
nous avions connu la forêt de Taï avant celle du Banco, nous aurions consi- 
déré comme typique une espèce loxodontochore telle que le geant 
Tieghemella (Dumoria) heckelii ou encore le très fréquent Parinari .excelsa, 
var. holstii. Parinari, et les autres loxodontochores en général, est tres 
grand, trtcs bien dispersé, germe lentement (plus de 6 mois) et ne semble pas 
capable d’endurer des ombrages aussi denses que Turraeanthus. La crois- 
sance de Par-mari s’améliore rapidement quand l’éclairement augmente mais 
ne semble pas atteindre les valeurs observées chez Turraeanthus ou 
Tarrietia utilis (ALEXANDRE, 1982e). 
v. 3. LE RETOUR AU CLIMAX 
On ne peut décemment conclure une étude sur la régénération aturelle 
en forêt sans évoquer la question du retour au climax. La question peut tou- 
tefois paraître hors de propos ici, tant elle a et.6 déja debattue. HEWETSON 
(1956) souligne les variations “aléatoires” de la regénération aturelle qui ne 
peut donc conduire qu’a un polyclimax. En dehors même de cette notion, on 
peut se demander s’il existe en Afrique des formations forestières uffisam- 
ment évoluées pour être qualifiées de climatiques : l’homme a été présent 
partout (RICHARDS, 1956, 1973a) et les variations climatiques ont été ra- 
pides et importantes (AUBREVILLE, 1962, 1964) alors que la reconquête 
de la forêt serait très lente (JONES, 1945,1956). 
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Dans cette étude, qui se veut essentiellement pratique, nous définirons le 
retour au “climax” non pas comme un retour a cet Ctat final hypothetique de 
l’evolution du couvert jusqu’à l’Cquilibre avec le climat, mais comme la régé- 
nération des potentialités de départ. Une végétation complexe, diversifiée, 
ne se montre pas particulièrement adaptée à résister aux entreprises 
humaines, c’est-à-dire à pouvoir les subir sans modification durable de la 
structure ou de la composition. Au contraire la forêt mature est tri‘‘‘ fragile 
comme l’ont souligné GOMEZ-POMPA et al. (1972) et beaucoup d’autres 
depuis (e.g. BRENTSKY et cd., 1973 ; FUTUYMA, 1973 ; HORN, 1974 ; 
SASTRE, 1980 ; BOERBOOM et WIERSUM, 1983...). Mais par sa diversi- 
té, le “climax” est preadapté à répondre à un maximum de situations diffé- 
rentes (RICHARDS 1973b). Aucun groupe stratégique agressif n’y domine 
et on y trouve sur un espace restreint l’ensemble des espèces qui sont adap- 
tées à la grande diversité et au hasard des perturbations : des heliophiles et 
des sciaphiles, des espèces exigeantes et d’autres tolérantes à la richesse en 
humus, à la qualité physique des sols, etc. Le climax est le résultat d’un 
renouvellement du milieu (OLDEMAN, 1983) qui permet sa diversité 
(CONNELL, 1978). C’est cette concentration spatiale de stratégies diverses 
que nous considérons comme un climax dynamique satisfaisant. 
La vitesse d’évolution de la végétation dépend de beaucoup de para- 
mètres à,commencer par la simple existence, la survie, des espèces tant ani- 
males que végetales. Quand les forêts reposent sur des sols pauvres, la perte 
de certains éléments minéraux normalement recycles peut bloquer la recons- 
titution. C’est notamment le cas dans la majeure partie de l’Amazonie où la 
déforestation peut en outre entraîner des modifications du cycle de l’eau 
néfastes au retour de la forêt (SIOLI, 1979). La raréfaction des animaux dis- 
séminateurs peut freiner considérablement la régénération (e.g. RABOR, 
1981 ; MIQUEL et HLADIK, 1984...) surtout si les espèces sont plus ou 
moins étroitement inféodées à un seul animal comme c’est le cas avec l’élé- 
phant (ALEXANDRE, 1978 ; BRAMACHARY, 1980 ; MERZ, 1981 ; LIE- 
BERMAN et al., 1987). Le facteur le plus important de ralentissement de 
l’évolution de la végétation est peut-être la végétation elle-même. Le bloca- 
ge des “forestières” par les pionnières dans les grands Chablis a et.6 signalé 
par KRAMER (1933 in RICHARDS, 1952). Le blocage de la succession 
par les herbacées timulées par des engrais a été montre par HARCOMBE 
(1977). TRACEY (1985) note le blocage de la succession par le Lantana 
introduit en Australie... 
En C&e-d’ivoire, KAHN decrit un premier blocage précoce par les lianes 
dans les peuplements monospécifiques dépérissants (KAHN, 1980) et un 
second blocage à un stade plus avancé (préforestier). A ce second stade, 
l’évolution vers le stade forestier peut être retardée par plusieurs vagues 
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successives de “secondaires tardives”. Au sein des cohortes des espèces qui 
forment le dais du stade préforestier, certains individus n’ont pas trouvé les 
conditions de leur plein développement mais ils survivent jusqu’à. ce que la 
mort des individus du dais leur laisse l’opportunité de les remplacer, mainte- 
nant ainsi un stade floristique peu évolué (KAHN, 1982). On notera que 
pour une même espke la durée de vie est inversement corr&?e à la vitesse 
de croissance. 
En forêt de Taï (forêt sempervirente à Eremospatha macrocarpa et 
Diospyros mannii, GUILLAUMHT et ADJANOHOUN, 1971), la présence 
d’espèces comme Detarium senegalense pourrait, selon GUILLAUMET 
(1967) être une relique d’une forêt plus sèche. Dans cette forêt, les etudes de 
HTJ?TEL (1977) puis de VOOREN (1979) montrent une differenciation 
remarquable selon la toposéquence : les sommets de collines y portent des 
arbres a nette affinité xérophile. Cette répartition peut s’expliquer par divers 
facteurs, notamment pedologiques, mais il est tentant d’y voir aussi la trace 
relictuelle de la période sèche, relativement proche, où la forêt se limitait 
aux bas-fonds et aux plateaux (cf DUGERDIL, 1970). Les arbres, par leur 
longévite notamment, pourraient s’être opposés au changement de flore plus 
efficacement que la végétation herbacée des pentes a priori plus fermée mais 
facilement éliminée une fois investie. Les sommets, d’autre part, sont excep- 
tionnellement mis en culture. Or, comme l’a montre SPICHIGER (1975) 
dans la., zone du “V baoulé”, les champs. favorisent l’avancée de la foret. Si 
notre analyse est juste, la dynamique forestière, en absence d’intervention 
humaine, serait effectivement plus lente que l’évolution climatique, comme 
le pensait JONES (Zoc. cit.), d’où la relativité de la notion de climax. 
D’une manière générale, l’ouverture du couvert, quand elle reste “douce” 
et respecte les facteurs de “fertilité”, permet le développement d’une végéta- 
tion en meilleur équilibre avec les conditions climatiques du moment que la 
végétation qu’elle remplace, si celle-ci s’auto-entretient, comme dans le cas 
des formations herbacées derivées qui se perpétuent grâce au feu ou, à l’in- 
verse, de certaines forêts reliques témoin d’un passé plus humide (e.g. 
SCHNELL, 1952b). C’est ce que OLDEMAN (in HALLE et al., 1978, 
p. 376) appelle.l’“anticipation”. La destruction du couvert en permettant l’ex- 
pression de la “régénération” au sens de ROLLET (1969) a ici son véritable 
rôle de “moteur de la sylvigénèse” (OLDEMAN, 1979). 
L’ouverture est bien une perturbation du peuplement mais le mot “pertur- 
bation” doit être pris dans le sens de “crise”, c’est-a-dire de phase critique 
“caracterisée par un changement subit et généralement décisif en bien ou en 
mal” (Dictionnaire Le Robert, 1967) et non de dérangement ou de déregle- 
ment. C’est la distinction que fait McINTOSH (1981) entre “disturbance” et 
“perturbation”: 
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V.~.L'OUVERTIJRECONTROLÉE: APPLICATIONSDUMODELE 
On a coutume de dire que “l’art du forestier c’est de contrôler la lumière”. 
Il serait plus exact de dire “contr6ler l’ouverture”. L’intensité de l%clairement 
n’est qu’un des aspects de l’ouverture du milieu, celui qui correspond à l’ou- 
verture du couvert et détermine la croissance, tandis que la notion d’ouverture 
du milieu implique aussi les possibilités d’installation ou de germination. 
L’ouverture contrWe, au bon moment et à la bonne intensité, peut permettre 
d’orienter la dynamique du couvert, de lui conférer une composition et sur- 
tout une structure conciliant un usage présent et des potentialités futures. Les 
premiers résultats obtenus par notre équipe en Guyane dans deux expériences 
le continuent déja largement. 
Dans la premièk expérience abut sylvicole, initiée par J.I? LESCURE, on 
a montre qu’une éclaircie sélective dans un jeune recrû apres défrichement 
papetier permet d’assurer la survie et la croissance d’une pionnière à vie 
longue : Goupia glubra. Cette espèce technologiquement recherchée dispa- 
raît normalement au cours de l’évolution du rectû en absence de dégagement 
(LACOSTE et ALEXANDRE, 1988). Dans la deuxième expérience, a but 
agrosylvicole, on a obtenu un pâturage sous ombrage d’espéces intéressantes 
en intervenant précocement sur un recru après défrichement et culture tradi- 
tionnels (ALEXANDRE, 1984, LE BERRE et BARTHES, 1988). Là aussi, 
le traitement aconsiste en une destruction sélective dune partie des individus 
du recril mais, contrairement à l’expérience précédente où le dégagement ne 
porte que sur une liste définie de pionnieres “agressives” et laisse l’ensemble 
du recrû intact, ici le traitement consiste à détruire tous les ligneux sauf ceux 
qui peuvent être utiles à plus ou moins long terme. Il s’agit d’un “non-désher- 
bage sélectif selon l’expression de MESSIAEN. 
” En fait les deux expériences restent rès semblables puisque la seule opé- 
ration culturale consiste à ouvrir le’couvertpour libérer une partie du peuple- 
ment restée jusque là en attente. Cette mserve de plantes utiles qui occupe 
une fraction reduite de l’espace t des ressources, est une des clefs de la réus- 
site écologique d’une agroforêt (OLDEMAN, 1981 ; MICHON, 1985). Une 
bonne gestion du milieu consiste à préserver à tout moment ce potentiel qui 
permet d’éviter les à-coups dans la dynamique, les pkiodes de mise à nu tota- 
le si préjudiciables au maintien de la fertilité sous climat équatorial. 
Bien sûr cela implique de sacrifier un peu du rendement immédiat au pro- 
fit des brins de réserve qui sont la garantie des rendements futurs. Dans l’ex- 
périence sylvicole sur le goupi decrite plus haut, d’autres espèces que le 
goupi ont bénéficié du dégagement, notamment quelques tiges de Bagassa 
tiliafolia et de Carapaprocera et surtout des Inga spp. qui, très discrets dans 
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le jeune recrû, se classent parmi les plus grosses tiges à l’âge de 6 ans, sans 
doute grâce à leur pouvoir fixateur d’azote. 
Une bonne gestion du milieu implique aussi nécessairement une connais- 
sance suffisante du groupe strategique des plantes qu’on veut favoriser. Pour 
reprendre l’exemple ci-dessus, le goupi est une pionniere bien que sa taille et 
sa longévité soient grandes. Il régenère à partir du potentiel seminal éda- 
phique et sa sylviculture doit nécessairement en tenir compte. 
Bien des échecs des tentatives d’enrichissement sylvicoles obtenus avec 
les “forestieres sciaphiles” sont dus à la méconnaissance de leur stratégie. Ces 
espkes adaptées au régime de perturbation minimal de la forêt ont des 
besoins biocénotiques et Ccophysiologiques difficiles à satisfaire. Pour les 
favoriser, il n’est d’autre moyen que d’accroître la lumiere mais ce faisant on 
risque de favoriser aussi des groupes antagonistes. Sur le plan écophysiolo- 
@que, il importe de respecter le régime lumineux de la trouée : forte lurni&re 
a midi et ombre matin et soir. Au mieux ceci s’obtient avec les layons nord- 
sud qui permettent également de créer, comme dans un Chablis, un fort gra- 
dient d’augmentation de la lumière avec la hauteur. Les nomades sciaphiles, 
surtout si elles présentent une tendance àla grégarité dans le “milieu naturel”, 
seront au contraire de bonnes candidates àla sylviculture. 
Les géantes anémochores, pour lesquelles le forestier africain aura une 
attention particulière, sont des espèces qui ne redoutent rien tant que la com- 
pétition. Pour le reste on peut les considérer comme peu exigeantes, voire 
accommodantes. Qu’elles proviennent de zones climatiques eches ou non, 
elles trouvent leur place soit dans les forêts très peu perturbées, soit au 
contraire là où la végétation aété totalement detruite comme a l’emplacement 
des villages abandonnés. Par définition, les forêts peu perturbées sont en 
dehors du champ de la sylviculture et il serait par ailleurs dangereux de pré- 
coniser une destruction complete de la vegetation dans les zones a boiser. La 
solution pratique consiste à mettre à profit les caractères utiles du groupe des 
pionnières normalement antagoniste . 
Les arbres pionniers, a la régénération souvent aléatoire et au bois trop 
leger, ne peuvent pas, comme tels, être jugés intéressants par le forestier. De 
plus leurs peuplements denses peuvent faire obstacle a la croissance des 
essences les plus précieuses. Cependant, à mesure que l’ouverture du milieu 
augmente, les risques de savanisation s’accroissent et les arbres pionniers 
sont les meilleurs garants du maintien ou du retour rapide à l’état boisé. En 
s’assurant avant toute intervention en forêt de l’existence d’un riche potentiel 
séminal édaphique d’arbres pionniers, on prend une assurance contre une 
transformation irreversible du milieu. Après ouverture, une fois que le cou- 
vert pionnier s’est bien installé, il est possible de l’éclaircir suffisamment pour 
introduire des espèces tolerantes et assurer leur croissance. 
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CONCLUSION 
En C&e-d’ivoire, dans les exemples étudiés, les différences qu’il peut y 
avoir entre dynamique interne de la forêt et succession post-culturale appa- 
raissent plus quantitatives que qualitatives. Ceci est largement lié .a de nom- 
breuses similitudes notamment d’échelles : evolution etudiée sur quelques 
années seulement et dimensions des champs et des Chablis qui se recoupent. 
Les uns et les autres sont inclus, noyés, dans un ensemble uniformément 
hétérogène de végétation forestière. Les sols y sont au depart évolués, 
l’abandon du champ se faisant avant la détérioration de ses capacités physi- 
co-chimiques. Dans tous les cas, l’écésis y est limitée par l’espace dispo- 
nible, les “safe sites” de HORN (1981), plus que par la rareté des diaspores 
si bien que la dynamique interne intra trouée y paraît négligeable n regard 
de l’évolution du peuplement initial. 
Il y a chez les arbres (comme d’ailleurs chez les herbacées) un continuum 
dans les adaptations au niveau lumineux, mais par contre des discontinuités 
marquées quant a la physiologie des graines et a leur mode de dispersion. 
Ceci nous a permis de dégager trois grandes stratégies chez les espèces 
structurales ou espèces ligneuses constituantes (parfois transitoires) de la 
voûte. Ces trois groupes correspondent assez bien aux classiques “tempéra- 
ments” des forestiers. 
La correspondance avec les trois stratégies de GRIME (1977) ou avec les 
trois “modeles” successionnels de CONNELL et SLATYER (1977) est inté- 
ressante mais non directe (Tableau 7). En effet, sauf chez les héliophytes 
strictes (pionnières) toujours exposées au plein ensoleillement, les condi- 
tions de croissance comme les besoins changent avec l’âge ou le stade. 
Nous avons etabli nos “types stratégiques” sur la base d’espèces considé- 
rées comme caractéristiques et représentatives. Cela permet de couvrir l’en- 
semble du cycle et des caractéristiques mais présente bien entendu le poids 
du subjectif. Aucune espèce n’est équivalente à aucune autre et nous négli- 
geons des groupes entiers de plantes pourtant importantes comme celui des 
lianes et des espèces véritablement sciaphiles. Nous n’avions d’ailleurs que 
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Tableau 7 : Analogies entre diverses conceptions trinitaires des stratégies 
végétales. 
Maigre tout, nous pensons avoir dégagé un modèle qui permet de prévoir les 
grands traits de la tigeneration aturelle sur de petites parcelles et sur un laps 
de temps compatible avec les techniques actuelles de mise en valeur. La simpli- 
cité du modèle, qui lui confère son inter&, provient de l’analogie observée ntre 
groupes stratégiques et potentiels floristiques. Cette bonne concordance st en 
partie liée a la faune de disséminateurs locale et notamment a la relative rarete 
des chauves-souris fmgivores, vectrices d’espkes héliophiles. 
Que ce soit au niveau de l’espèce ou du peuplement, la régénération atu- 
relle apparati comme discontinue, comme une succession dans le temps de 
phases initialisées par l’ouverture du peuplement. Chaque phase peut se n5sumer 
par un verbe exprimant un changement d’état de la plante (autécologie) et un 
nom résumant une grande notion écologique opérant au niveau du peuplement 
(syn&ologie)(Tableau 8). En dkruisant au bon moment une partie limitée du 
peuplement, il est possible d’orienter les processus dynamiques, de les acu.%rer 














Tableau 8 : Résum6 sémiotique des différentes phases de la R.N. 
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L’ouverture st bien l’évenement majeur de la dynamique, le “moteur de la 
sylvigénèse” (OLDEMAN). L’ouverture ne d&.ruit pas tout mais sklectionne, 
libère ressources et espaces, stimule ou freine les survivants ce qui permet la 
grande complexité des structures observees. La destruction d’une partie des Clé- 
ments du peuplement est nécessaire a l’expression d’autres éléments. Vie et mort 
sont indissolublement liées et il apparaît que dans l’échelle des perturbations les 
organismes qui b&%icient les premiers de l’ouverture du milieu sont aussi ceux 
qui disparaissent en premier quand l’intensité de la perturbation crok 
A l’échelle de la parcelle, la végetation réagit aux ouvertures d’autant 
mieux que celles-ci obéissent à une certaine constance. Si un changement 
progressif intervient, le potentiel de cicatrisation évolue et s’adapte... 
L’explosion d’un groupe stratégique aux dépens des autres era souvent jug6e 
défavorable par l’utilisateur. Cet envahissement par une espèce est un signe de 
déséquilibre t de mauvaise utilisation du milieu mais dans bien des cas, il pn?- 
serve en fait la fertilité du sol. Plut& que de contraner les réactions de la vegéta- 
tion, il faut les juger souhaitables, apprendre àconnaîtte les mecanismes de la 
tigenkation naturelle pour les mettre à profit. En bref, adapter les techniques 
aux conditions écologiques et non le miheu à la technique. 
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